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RESUMO

A exuberante Mata Atlantica possui uma das maiores biodiversidades do mundo, onde
vive mais da metade da populacéo brasileira, e uma das florestas tropicais mais ameacadas
do mundo. Isso se deve, sobretudo, a conversdo de florestas em terras agricolas e
pastagem, levando a intensa fragmentacgéo de florestas que, entre outros efeitos, altera sua
composic¢do de espécies e funcionamento. Assim, esse cenario representa um laboratério
natural de investigacdo das consequéncias do uso da terra na estrutura e funcdo de
florestas modificadas pelo homem, em mdltiplas escalas ecoldgicas. As estratégias de uso
de recursos ao longo de gradientes ambientais sdo componentes fundamentais no
estabelecimento das florestas em diferentes niveis de perturbacdo. Nesse contexto, uma
abordagem de caracteristicas funcionais - preditiva e com poder de generalidade — que
relacione o papel da estrutura foliar com resisténcia a seca - pode ajudar a compreender
as estratégias das espécies ligadas a diferentes niveis de perturbacdo. Dessa forma, foi
testado se (1) resisténcia a seca — i.e., menor ponto de perda de turgor (yppt), alto médulo
de elasticidade (g) e potencial osmético na hidratagcdo maxima (mo) estdo ligadas a alto
investimento estrutural — alta massa foliar especifica (MFE) e densidade foliar (DF), e se
a espessura foliar (EF) reflete uma alta capacitancia foliar no turgor maximo (Ctwm); (2)
se fragmentos apresentam uma composi¢do funcional de maior resisténcia a seca dessas
caracteristicas, e portanto apresentam diferentes estratégias do uso da agua, na escala das
espécies e comunidades. Foram amostradas espécies que compdem 70% da area basal de
florestas continuas (madura, FS e secundaria, FS), na regido do Parque Estadual Serra do
Mar, e fragmentos de florestas distribuidos ao longo do transecto S&o Luis do Paraitinga-
Taubaté. A ligacdo funcional entre estrutura e hidraulica foliar foi parcialmente
confirmada pela correlagéo significativa entre yppt € DF, diferentemente do esperado para

Ctm e EF. Entre as caracteristicas hidraulicas, alta elasticidade foi associada com alto
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estoque de agua, mas baixa resisténcia a seca. Os resultados refletiram potenciais duas
estratégias do uso da agua: uma associada a resisténcia, e outra voltada para evitacdo a
seca. Na escala das espécies, essas estratégias sdo independentes do eixo de
escleromorfismo (definido pela DF), que foi mais eficiente em distinguir florestas
continuas de fragmentos. Na escala da comunidade, ndo houve dominancia de nenhum
tipo funcional contrastante na FM em relagéo ao uso da dgua. Nos fragmentos, houve uma
separacao entre resisténcia e evitacdo a seca — sendo o ultimo possivelmente explicado
pelo estdgio sucessional inicial, com dominancia de alta capacitancia, baixa MFE,
potencialmente mais vulneraveis a periodos de secas anormalmente maiores. Had uma
aparente similaridade em relacdo ao uso da agua entre floresta madura e fragmentos
diversos, e entre floresta secundaria e fragmentos com alta dominancia. Por fim, estudos
que enderecem a resposta ecofisioldgica, em especial sob a 6tica da hidraulica foliar e
seus determinantes, em um contexto de uso da terra, sdo essenciais para o
desenvolvimento de ferramentas para conservacdo das florestas tropicais, como a Mata

Atlantica.

Palavras-chave: relacdes hidricas foliares; caracteristicas funcionais; Mata Atlantica;

fragmentacéo.
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ABSTRACT

The luxurious Atlantic Forest has one of the world’s largest biodiversity, where lives
more than half of the Brazilian’s population. Also, it is one of the most threatened tropical
forests. This is mainly due to forest conversion into crop and pasture, leading to an intense
forest fragmentation, which, among other effects, changes their species composition and
functioning. Thus, this scenario represents a natural laboratory for investigating the
consequences of land use on the structure and function of human-modified tropical forest
on multiple ecological scales. The resource strategies along environmental gradients are
fundamental components in forest establishment at different disturbance levels. In this
context, a functional trait, predictive and general, approach, relating the role of leaf
structure with drought tolerance can improve understanding on species strategies
associated with different disturbance levels. Thus, it was tested if (1) drought resistance
—i.e., lower turgor loss point (yppt), high elasticity modulus (¢) and osmotic potential at
full turgor (7o) are linked with high leaf mass area (LMA) and leaf density (LD), and if
leaf thickness (LT) reflects a high leaf capacitance at full turgor (Cer); (2) if the fragments
have a functional trait composition of greater drought tolerance, and also show different
water use strategies, in species and community scales. Species that make up 70% of basal
area in continuous (old-growth and secondary, Serra do Mar State Park) and fragmented
forests along Sdo Luis do Paraitinga-Taubaté transect were sampled. A functional link
between leaf structure and hydraulics was partially confirmed by a significant correlation
between yppt and LD, differently from that expected for Ctm and LT. Among the hydraulic
traits, high elasticity was associated with high water storage, but low drought tolerance.
The results reflected potential two water use strategies: one association with tolerance,
and another one related to drought survival. In the species scale, these strategies are
independent of the scleromorphism axis (defined by LD), which was more efficient in
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distinguish continuous forest to fragmentes. At the community scale, there was no
dominance of any contrasting functional type in old-growth forest, related to water use.
In the fragments, there was a separation between drought tolerance and drought survival
- the latter being possibly explained by the initial successional stage, with high
capacitance dominance and low LMA, potentially more vulnerable to periods of
abnormally greater dry period. There is an apparent similarity related to water use
between old-growth forest and diverse fragments, and secondary forest and fragments
with high dominance. Finally, studies addressing the ecophysiological response,
especially from the leaf hydraulics and their determinants, in a land-use context, are

essential for the development of tools for tropical forest, such as the Atlantic Forest.

Key words: leaf water relations; functional traits; Atlantic Forest; fragmentation.
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1. Introdugéo

1.1. Florestas tropicais e a Mata Atlantica

Sobre solos inférteis, as florestas tropicais acomodam a maior produtividade e
biodiversidade do planeta (Malhi, 2012) e, por meio das trocas de &gua, carbono e
nutrientes ao longo do continuo solo-planta-atmosfera (SPA), apresentam um papel
essencial na regulacdo do clima e dos ciclos biogeoquimicos. Nos Gltimos cem anos,
muitas das florestas tropicais do mundo vem sendo transformadas, gradativamente, em
paisagens modificadas pelo homem. Esse cenario € uma das principais marcas do
Antropoceno — época geoldgica que tem inicio na Revolugdo Industrial (sec. X1X) em
que as atividades do homem comecam a mudar substancialmente o funcionamento dos
biomas terrestres (Steffen et al, 2011) - e esta ligado a fatores chave como corte de
madeira, mineiracdo, fragmentacdo das paisagens, expansdo da agricultura e pasto
(Malhi, 2014; para mais informacfes sobre Antropoceno, veja Anexo A). Muito
frequente, esses fatores estdo aliados a politicas de conservacdo ineficientes ou
inexistentes: menos de 10% dos biomas de floresta tropical reside em areas estritamente
protegidas (Schmitt et al, 2009). Uma das grandes preocupacdes dessas modificacdes é a
perda de habitat, que leva a perda de biodiversidade e, potencialmente, extingdes em

massa (Laurence et al., 2012; Daisy & Wright, 2009).

No Brasil, a Mata Atlantica é uma grande representante do paradigma das florestas
tropicais modificadas pelo homem. A segunda maior floresta do continente americano e
mais antiga floresta brasileira, no passado chegou a cobrir cerca de 150 milhdes de ha
(Tabarelli et al, 2005), distribuidos ao longo de amplas faixas de longitude, latitude (3-
30°) e altitude (Figura 1). Por conta dessa heterogeneidade ambiental, a Mata Atlantica
possui uma diversidade de fisionomias, que incluem florestas perimidas e deciduas
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(Florestas Ombrdfila e Semidecidua/Decidua, respectivamente), caracterizadas por um
elevado grau de endemismo e alta diversidade de espécies por area, possivelmente maior

que a floresta Amazonica (Joly et al., 2014).

(a) @]

Fisionomias da Mata Atlintica
B Floresta Ombrofila Densa
I Floresta Ombrofila Mista

Floresta Ombrofila Aberta
I Floresta Semidecidua
B Floresta Decidua

' Ecdtonos Kilometros Porcetagem de cobertura de floresta
B Formacdes pioneiras S -:':_ [ B
B Sovana SPW 0 22545 900 0 10 20 30 40 60 80 100

Figura 1. Distribuigdo espacial do dominio Mata Atlancia (a), as principais fisionomias
das vegetagdes que o compbem (b) e a cobertura de floresta restante (Ribeiro et al., 2009),
representadas em células de 256 ha (c). AbreviacOes dos estados brasileiros em (b): MA,
Maranhdo; PI, Piaui; CE, Ceara; RN, Rio Grande do Norte; PB, Paraiba; PE,
Pernambuco; AL, Alagoas; SE, Sergipe; BA, Bahia; GO, Goias; DF, Distrito Federal;
MG, Minas Gerais; ES, Espirito Santo; RJ, Rio de Janeiro; SP, Sdo Paulo; MS, Mato
Grosso do Sul; PR, Parang; SC, Santa Catarina; RS, Rio Grande do Sul. Adaptado de Joly

et al. (2014)
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A alta riqueza de espécies, associada a alto endemismo e infima fracdo de
cobertura original (de 8 a 16%, dependendo se fragmentos remanescentes e florestas
secundérias estdo incluidos), coloca a Mata Atlantica entre os cinco maiores hotspots
mundiais de biodiversidade (Myers et al., 2000), atribuindo-lhe enorme valor de

conservacao.

Assim, a apreciacdo da importancia, ndo apenas biologica, mas também social e
cultural da Mata Atlantica passa pelo seu histérico desmatamento, associado a
importantes ciclos econdmicos do pais, como da cana de aglucar no Nordeste (sec. XVII),
do café no Sudeste (sec. XVIII e XIX), do cacau na Bahia (séc. XIX e XX) e também
pelas ocupacGes urbanas - onde vivem 70% da populacéo brasileira - e sua expansao nas
utlimas décadas (Tabarelli et al. 2005). Como resultado, a MA é um mosaico heterogéneo
de habitats modificados, composto por monoculturas de espécies exdticas, como as de
Pinus e Eucalyptus (Fonseca et al. 2009); muitos fragmentos pequenos, com efeito de
borda e niveis de perturbacdo variaveis (Ribeiro et al., 2009); florestas secundarias
formadas a partir da regeneracdo de terras agricolas e pastos abandonados; e poucas areas
remanescentes de florestas mais desenvolvidas/maduras, que configuram habitats cruciais

para conservacdo da biodiversidade (Joly et al. 2014).

Nesse sentido, a maior porcdo continua preservada de Mata Atlantica do Brasil
estd localizada no Parque Estadual Serra do Mar (PESM), que possui 315 mil ha
distribuidos ao longo da costa do estado de Sdo Paulo. O PESM €é composto pela
fisionomia de Mata Atlantica denominada Floresta Ombrofila Densa (Joly et al., 1999,
Figura 1), subdividida de acordo com a topografia e diferencas na composigéo de espécies
(Veloso et al., 1991). As regides serranas do PESM foram poupadas de degradacgéo e

perturbacdo por serem improprias para préaticas agricolas (Joly et al., 2012). Em
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contraposicéo, terras com elevagfes mais baixas sofrem uma massiva conversao de
florestas em terras agricolas, pastos abandonados e areas urbanas, o que resulta em < 10%
da extensdo original das florestas situadas a 200-800 metros acima do nivel do mar
(Tabarelli et al., 2005). No todo, > 80% da area de remanescentes florestais possuem
menor que 50 ha (Ribeiro et al., 2009). Adicionalmente, este cenario ameaga importantes
servicos ecossitémicos, como o fornecimento de &gua para aproximadamente 75% da

populacgéo brasileira (Joly et al., 2014).

Assim, a Mata Atlantica, em especial as areas de Floresta Ombrofila Densa
remonta um cenario de floresta altamente diversa, tanto em riqueza de espécies, quanto
diversidade funcional, com pequenas areas preservadas e muitas outras altamente
fragmentadas - sobretudo pelo uso da terra. Este laboratério natural pode ser objeto de
pesquisas que enderecam como a estrutura e funcionamento da floresta — em diferentes
escalas bioldgicas e espaciais — respodem a essas mudancas. Com um solido
conhecimento das respostas ecofisioldgicas das espécies frente a modificacBes antrdpicas,
e sua consequéncia para a estrutura da comunidade, modelos de vegetagédo terdo maior
capacidade de compreender e prever cenarios futuros, assim como embasar politicas de

conservacao eficazes.

1.2. Fragmentacéo de paisagens

A conversdo de florestas continuas em fragmentos florestais trazem mudancas
bioldgicas e microclimaticas — em grande parte devido ao efeito de borda - como
dessecacgdo, turbuléncia pelo vento, aumento da incidéncia de luz e da temperatura,

diminuicdo da umidade do ar, alto deficit de pressdo de vapor e baixa capacidade de
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retencdo de &gua no solo, o que tem potencial de reduzir expressivamente o nimero total
de espécies arboreas na area (Camargo e Kapos 1995, Oliveira et al., 2004, Cotler &
Ortega-Larrocea 2006). Como resultado, espécies especialistas, por serem sensiveis a
perturbacgdes, sdo tipicamente substituidas por espécies generalistas, levando a perda de
riqueza, mudanca na estrutura das comunidades e intensa degeneragéo dos remanescentes
florestais (Lopes et al. 2009, Tabarelli et al. 2010). Espécies arbdreas que possuem
sementes ou frutos robustos, polinizadas por vetores bidticos especializados, assim como
arvores emergentes, se tornam raras em habitats afetados pelo efeito de borda, ao passo
que taxons pioneiros tendem a se proliferar (Farah et al., 2014). Esse processo
denominado “secundariza¢dao” leva a homogeneizagdo bidtica e¢ diminuicdo da
diversidade funcional, isso é, dominéncia de espécies ecologicamente redundantes (Joly
et al. 2014). O gradiente de condicGes e recursos associados a diferentes estagios de
sucessdo secundaria oferece uma grande oportunidade para entender 0s mecanismos
ecofisioldgicos associados a substituicdo das espécies e suas adaptacfes (Pineda-Garcia
et al. 2013), o que pode fornecer orientacOes para manejo e regeneracdo de florestas

(McGill et al. 2006).

Em relacdo as florestas secundérias (i.e., que foram regeneradas a partir de uma
area removida parcial ou totalmente para algum tipo de uso), alguns atributos como
rigueza de espécies, abundancia e biomassa, podem chegar a padrdes
similares/comparaveis aos de uma floresta madura em poucos anos (décadas), no entanto,
a existéncia de grupos como arvores de copa e fauna associada, interagdes troficas e
dispersdo de sementes, caracteristicas de floresta antiga, podem demorar centenas de anos
(Dunn, 2014), mostrando que a diversidade funcional se mantem atras da diversidade

taxondmica por muito mais tempo.
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1.3. Caracteristicas funcionais em um cenério de mudancas

a. A relevancia das caracteristicas funcionais

Em meio a crise de biodiversidade, nos anos 1990, se intensificaram temas de
pesquisas vinculados a biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas, tdo recorrentes
na Ecologia Contemporanea (Nunes-Net et al., 2013). E um pouco claro que essa
conjuntura ambiental implica uma série de modificacGes na estrutura e funcionamento de
florestas e esforcos para criar ferramentas de predicdo, afim de entender como elas
funcionam na hierarquia ecologica, e como passardo a funcionar, compdem temas de

suma importancia para a pesquisa ecologica.

Para isso, a ecofisiologia é importante a medida em que liga causas associadas a
funcionalidade (fisiologia, bioquimica, etc), a consequéncias ecoldgicas, que se
extrapolam na hierarquia de comunidades a ecossistemas. Essa abordagem integrativa
apresenta grande potencial para elucidar padrdes gerais e traz grande poder de predicéo.
Assim, o uso de caracteristicas funcionais - isso é, uma propriedade mensuravel e bem
definida de um organismo, geralmente medida no individuo e comparada entre espécies,
que influéncia sua performance (McGill et al., 2006) - ao longo de gradientes ambientais,
tem sido uma abordagem amplamente utilizada recentemente, pois a énfase em relacoes
funcionais entre variaveis quantitativas continuas resulta em padrdes gerais e, como
consequéncia, maior poder de predi¢cdo (Westoby & Wright, 2006) e, além disso, séo
indicadores de estratégias ecoldgicas que se relacionam no ambito de espectros
econbmicos multivariados (Wright et al. 2004). Adicionalmente, uma maior gama de
analises estatisticas pode ser realizada por meio da abordagem das caracteristicas
funcionais, ndo se restringindo a testes categoricos (analises de variancia, teste-t). O

mapeamento de caracteristicas morfologias e fisioldgicas através da analise de
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desempenho das comunidades permite uma conex&o com uma visdo mais fundamentada
no ecossistema e uma maior extensdo em relacéo a estruturacdo da comunidade, estrutura

filogenética e evolugdo da caracteristica (McGill et al., 2006).

b. O espectro da economia foliar

Uma das caracteristicas foliares centrais nessa abordagem é a massa foliar
especifica (MFE; massa seca por unidade de area foliar). Esse atributo tem papel chave
na determinacdo da posicao das espécies ao longo do espectro da economia foliar (EEF)
(Lambers & Poorter 1992; Wright et al., 2004), pois integra muitos aspectos da
construcdo foliar, como a densidade foliar (DF) e espessura foliar (EF). O EEF pode ser
entendido como um espectro multivariado de estratégias de utilizacdo dos recursos, onde
um dos extremos é representado pela estratégia de baixo investimento estrutural foliar
(baixa MFE); alto investimento mineral associado a um retorno rapido deste investimento
(alta taxa de assimilagdo de CO2) e um alto custo de manutencédo (alta respiracéo e
transpiragdo) durante um tempo curto de vida desta folha (Poorter & Bongers, 2006). Esta
estratégia permite o crescimento rapido, o que leva a uma rapida ocupacao dos espagos
disponiveis (e.g., espécies pioneiras). Porém devido a alta demanda minerais estas
espécies geralmente estdo associadas a locais ricos em nutrientes (Lavorel et al., 2007).
O outro extremo é representado pela estratégia de conservacado de recursos, que apresenta
alto investimento estrutural foliar, baixo investimento mineral, baixo retorno do
investimento associado a um baixo custo de manutencdo; este retorno baixo é
compensado por um tempo longo de vida desta folha (e.g., espécies tardias). Esta
estratégia de conservacao dos recursos € bem sucedida em locais pobres em minerais

(Wright et al. 2004, Zhu et al. 2013, Lohbeck et al. 2015). Assim, o EEF vai de plantas

24



com baixo custo de construcdo, com folhas aquisitivas e altas taxas fotossintéticas para
uma estratégia relacionada a alto custo de construgdo, com folhas conservativas que
toleram estress e danos fisicos, e melhor conservam os recursos captados. Uma vez que a
MFE € o produto de EF e DF, esses parametros tem contribuicdes diferentes para a
correlagdo da mesma com muitas caracteristicas funcionais, como assimilagdo
fotossintética e 0 mddulo de elasticidade (Niinemets 1999, 2001). A MFE tem papel na
quantidade de luz absorvida e na via de difusdo do didxido de carbono pelos tecidos, que
dependem parcialmente da EF (Givnish, 1979; Agusti et al., 1994; Syvertsen et al. 1995).
Além disso, a MFE é comumente medida como um indicador da resisténcia hidrica

(Barlett et al., 2012).

c. Mudancas ambientais e o papel da agua

De uma perspectiva de mudancas climéticas, os efeitos combinados do aumento
na concentracédo de CO: e da temperatura sdo previstos para aumentar a evapotranspiragao
global e diminuir a disponibilidade de 4gua no solo, o que pode resultar na diminui¢éo na
produtividade em muitas regides (Allen et al., 2010). Altas taxas de evapotranspiracdo
decorrentes da previsdo de aquecimento global podem aumentar a frequéncia de secas
(Bernacchi e VanLoocke, 2015). Estudos apontam que ecossistemas florestais podem ja
estar respondendo as mudancas climaticas, o que fomenta a preocupacdo em relacdo ao
aumento da vulnerabilidade dessas florestas em resposta ao aquecimento e seca (Allen et

al., 2010) que pode resultar em altas taxas de mortalidade arbérea (McDowell et al. 2008).

A disponibilidade de agua tem forte correlacdo com a distribuicdo das especies

(Engelbretch et al., 2007), e sua quantidade e sazonalidade tem grande influéncia na
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estrutura e produtividade das florestas (Clark et al. 2001). Assim, 0s mecanismos de
resisténcia a seca que permitem plantas a se estabelecerem em diferentes condicdes de
suprimento hidrico ainda s&o mal compreendidos, em parte pela necessidade de medidas
ecofisioldgicas que melhor integrem as respostas das arvores a seca, e sua sensbilidade
num cendrio de mudangas climaticas e uso da terra (Barlet et al., 2012; Fischer et al.,
2006). Assim, entender melhor as diferencas interespecificas nas estratégias hidraulicas
e a determinacéo da suscetibilidade das espécies a mortalidade induzida por seca (Skelton
et al. 2015), principalmente em florestas tropicais ameagadas como a FOD Atlantica, séo
temas de suma importancia para a Ecologia. Respostas a seca, na escala da comunidade
incluem mudancas na composicao de espécies e, onde ha ocupagdo/atividades humanas,

interacOes entre seca, fragmentacdo de floresta e até fogo (Corlett, 2016).

1.4. Relacdes hidricas foliares

A d4gua exerce diversos papéis basicos na sobreviéncia e crescimento das plantas,
como o transporte e diluicdo de compostos, o equilibrio térmico (transpiragdo), processos
metabdlicos (e.g., oxidacdo da adgua na fotossintese), crescimento e suporte via turgidez
das células, etc. Ao longo da evolucdo das plantas terrestres, a disponibilidade de dgua
foi um dos principais limitantes a dirigir novidades evolutivas que permitiram a
colonizagdo de diversos habitats do ambiente terrestre. Essas novidades evolutivas
representam, em grande parte, ajustes e aumento da eficiéncia do uso da agua para as
plantas (Bateman et al., 1998) Ao longo dessa evolucdo, o turgor — processo celular
dirigido pelos solutos, em que a &gua entra e exerce pressdo na parede celular — se
estabeleceu como importante fator na aptiddo das plantas ao ambiente terrestre. O turgor

tem papel na sustentacdo da posicédo vertical das primeiras plantas terrestres e no processo
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de divisdo celular (Pritchard, 2001), essencial para manutencdo do metabolismo,
integridade celular e crescimento dos tecidos. Acredita-se que nas primeiras plantas
vasculares (traquedfitas), os traqueides ndo eram adequados para oferecer suporte contra
forcas mecénicas, mas sim para resistir pressdes negativas internas, facilitando a
manutencdo da pressédo de turgor. As pressdes seletivas para manter a pressao de turgor
alta, sob condicdes de estresse hidrico (mesmo que temporério), pode ter dirigido a
evolugéo de sistemas radiculares mais complexos, aumento da cutinizagdo da epiderme e
espessamento da parede celular em tecidos hipodérmicos para reducdo de perda de dgua

pela transpiracdo (Bateman et al., 1998).

Segundo Markesteijn (2010), a manutencdo dos processos fisiologicos com baixa
quantidade de agua nas células € um mecanismo basico de resposta a seca, sendo a perda
de turgor celular um importante indicador de resisténcia ao estresse hidrico nas plantas.
A pressdo de turgor parece desejavel para varios processos fisioldgicos, como elongacéo
de partes jovens e manutencéo da forma da folha que ndo possui muitos tecidos fibrosos

(Cheung et al, 1975).

Assim, o ponto de perda de turgor (yppt) foliar consiste em um ponto em que a
pressdo de turgor média das células da folha é perdida, ou seja, € o valor de potencial
hidrico (yn) quando ocorre murchamento. Esse ponto € uma medida direta da resisténcia
a seca, pois valores mais negativos de yppt significam aumento na amplitude de yn em
que a folha e, por extensdo, a planta se mantém funcional. Plantas com baixos valores de
vppt também tendem a manter a condutancia estomatica e hidraulica, trocas gasosas e
crescimento em solos com baixo potencial hidrico (Sack et al. 2003), relacionados a
ambientes com baixa disponibilidade de agua. Tal caracteristica tem sido utilizada por

décadas para avaliar a resisténcia fisioldgica a seca para programas de melhoramento
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vegetal, selecdo de espécies para reflorestamento (Sancho-Knapik et al. 2013) e est4
correlacionado com outros importantes parametros de toleréncia a seca, como o potencial
hidrico no ponto em que 50% da condutancia hidraulica e estomatica s&o perdidas e com
o potencial hidrico letal (Villagra et al., 2013) . No entanto, apesar da potencial
importancia ecoldgica a caracterizacdo da resisténcia a seca por meio do ypp,
praticamente ndo ha estudos sobre a relacdo da disponibilidade hidrica nos biomas
naturais, tampouco estudos que testem sua eficiéncia como um potencial indicador de

resisténcia a seca em relagéo a outras caracteristicas foliares (Bartlett et al., 2012).

O wyppt pode ser estimado por meio de uma curva Pressdo-Volume, que mede o
declinio do potencial hidrico foliar (yh) e do contetdo relativo da agua (CRA) com a
desidratacéo foliar (Turner, 1981). Nesse ponto, o potencial de pressao (yp, ou de turgor)
€ zero, e 0 yh se iguala ao potencial osmotico (), pela expressdo matematica yh = 1 + p,
sendo as mudancas subsequentes no yh devido ao aumento na concentragdo osmotica
(Barlett et al., 2012). Cinco parametros adicionais sobre as relagdes hidricas dos tecidos,
associados ao yppt, podem ser calculados a partir de curvas PV, como o potencial osmotico
(simplastico) na hidratagdo maxima (mwo), modulo de elasticidade da parede celular (g,
rigidez da parede celular), contetdo relativo de agua no yppt (CRARPT), fragdo apoplastica
(ie, propor¢do de agua externa ao protoplasto celular) e a capacitancia do tecido, todos
associados a varios aspectos da resisténcia a seca (Barlett et al., 2012). Estudos apontam
que o 7o, € ¢ af sdo funcionalmente determinantes para o yppt (Niinemets 2001; Lenz et
al., 2006). Espera-se que as plantas apresentem variagcdo nesses parametros relacionados
a atingir valors de yppt suficientemente negativo em relagéo a disponibilidade de agua
(Lenz et al., 2006), considerando que valores de wyppt mais negativos favorecem a

resisténcia a seca. O modulo de elasticidade pode ser definido com a expressdo € = A yp
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/ACRA foliar, determinando como o turgor celular médio diminui com a perda de agua
na folha (Saito & Terashima, 2004). ¢ Além disso, altos valores de & geralmente
acompanham baixos valores de 7o e yppt, 0 que permite maiores ajustes do yy foliar com
pequenas mudancas no CRA e pode facilitar a aquisicdo de agua do solo. Assim,
mudangas na densidade foliar tendem em modificagdes na elasticidade foliar e permite
maior resisténcia as limitaces hidricas: um aumento na disponibilidade de agua entre
regides e biomas resulta na dominéancia de espécies com folhas mais densas, associada a
espessura da parede celular e alto médulo de elasticidade, no entanto a alto custo de

construcdo e baixas taxas fotossintéticas (Niinemets, 2001).

Os compartimentos de uma arvore — raiz, tronco e folhas — possuem uma
capacidade de estocar agua, agindo brevemente como fontes intermediarias de agua para
as folhas transpirantes. Dessa perspectiva, tecidos (ou compartimentos) de fontes (ou
dreno) de agua, seja vivo ou morto (simplastico/apoplastico), sdo chamados de
capacitores (Meinzer et al. 2001). Na folha, a capacidade de estoque de agua — i.e.,
capacitancia foliar - para o xilema esta ligada a (1) amenizar ou tamponar flutuacoes
(diurnas, sazonais) no potencial hidrico ou nas taxa de transpiracdo (determinadas pela
seca atmosférica), atrasando seus efeitos e dando maior elasticidade ao circuito hidraulico
(Scholz et al., 2011), ou (2) extender a sobrevivéncia ap6s fechamento dos estbmatos
(Sack et al., 2003). Folhas com alta condutividade hidraulica (Kr) e transpiragdo maxima
podem se beneficiar mais da agua estocada, servindo como um tampéo de flutuagdes no
potencial hidrico. Dois papeis potenciais: evitacdo a seca e tampédo de flutuacbes no
potencial hidrico. De modo notavel, um baixo modulo de elasticidade (alta elasticidade)
contribui para o estoque de dgua e tempo de sobrevivéncia, por aumentar a capacitancia

apos a perda de turgor (Barlett et al., 2012).
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Apesar do significado ecofisiolégico dessas caracteristicas, ndo ha estudos da
correlacdo entre pardmetros de curvas PV e MFE com a disponibilidade de dgua nos
biomas (Barlett et al., 2012) e a capacidade de explorar e compreender as implicacdes de
como caracteristicas hidraulicas estdo coordenadas com a estrutura foliar é bastante

limitada (Blackman & Brodribb, 2011).

2. Objetivos

2.1. Objetivos Gerais
A partir do disturbio associado a fragmentacdo, e seu efeito na composicéo de
espécies e mudanga no microclima em termos hidricos, o trabalho buscou investigar as
respostas ecofisiologicas, ligadas a estrutura e hidraulica foliar, das espécies arboreas
dominantes em ambientes com diferentes niveis de perturbacdo na Mata Atlantica do

nordeste do Estado de Sao Paulo.

2.2. Objetivos Epecificos

O trabalho relacionou parametros obtidos a partir de curvas Pressdo-Volume
e caracteristicas da estrutura foliar, em parcelas de florestas continuas e fragmentos,
buscando distinguir estratégias em relacdo ao uso da agua, e como estdo coordenadas na
escala das espécies e das comunidades. Espera-se que na escala das espécies, maior
resisténcia a seca serd acompanhada de maior custo de construcdo foliar, e, na escala da
comunidade, os fragmentos terdo dominancia de espécies associadas a maior resisténcia
a seca e maior incremento de estrutura foliar, em relacéo as &reas de floresta continua. Os

pardmetros da curva PV sdo: ponto de perda de turgor (yppt) € 0 conteudo relativo de dgua
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correspondente (CRArpT), mddulo de elasticidade (g), potencial osmotico na hidratagdo
maxima (10) e capacitancia no turgor maximo (Ctm). As caracteristicas da estrutura foliar
sdo: massa foliar especifica (MFE), espessura e densidade foliar (EF, DF,

respectivamente).

2.3. Objetivos do Projeto Tematico

Cabe ressaltar que este projeto é parte integrante do Projeto Temaético
Biota/FAPESP em cooperagdo internacional NERC/RCUK “ECOFOR: Biodiversidade e
funcionamento de ecossistemasem areas alteradas pelo homem nas Florestas Amazonica
e Atlantica” (Processo 12/51872-5; Coordenador: Prof. Dr. Carlos A. Joly, UNICAMP e
Dr. Jos Barlow, Lancaster University, UK; Coordenacdo de subprojeto “Leaf Traits™:
Prof. Dr. Marcos P. M. Aidar) cujos principais objetivos sdo: i) Avaliar os impactos das
alteracdes humanas sobre o funcionamento do ecossistema, especialmente ciclagem de
matéria organica, nutrientes e as relacfes entre 0s processos biofisicos, a biodiversidade,
o0 solo e o clima; ii) caracterizar a conex&o entre o funcionamento do ecossistema e seus
caracteres bioldgicos, que podem fornecer pistas sobre a estabilidade e a resiliéncia das
florestas degradadas; iii) compreender o impacto e as consequéncias das alteragdes
humanas a nivel de paisagem e tempo, multi escalas espaciais e temporais. O Projeto
Tematico visa proporcionar maior compreensao sobre as consequéncias da degradacao
florestal para a biodiversidade e os processos ecoldgicos associados e também servicgos

ambientais na Mata Atlantica.
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3. Material e Métodos

3.1. Areas estudadas

O local de estudo esté circunscrito ao longo de uma transecao da Serra do Mar até
parte do vale do Paraiba (Figura 2 e 6). Esta transecdo representa um gradiente de
atividade humana uma vez que engloba areas com pouca interferéncia humana (Parque
Estadual Serra do Mar, PESM) e areas com diferentes graus de interferéncia humanas
(&reas de florestas fragmentadas ao longo do transeccéo no Vale do Paraiba). As unidades
amostrais foram parcelas permanentes do Projeto ECOFOR, que representam parcelas de
florestas continuas (2 parcelas, 1 ha cada) e parcelas de florestas fragmentadas. (5

parcelas, 0,5 ha cada, sendo F 1-5, sendo borda (b) e interior (i) para cada).
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Figura 2. Localizacdo da area de trabalho no nordeste do Estado de Séo Paulo e o
transecto ECOFOR (Joly 2013). Areas de floresta continua estdo localizadas no Parque
Estadual Serra do Mar (PESM), na extrema direita do transecto (Floresta) e areas de
fragmentos florestais se distribuem ao longo do Vale do Paraiba (especificamente, da

regido de Sdo Luis do Paraitinga até a regido Taubaté).

Em relacéo as areas de floresta continua do PESM, os fragmentos estdo em uma
regido mais seca (na forma de sazonalidade), associada a um periodo seco mais
pronunciado. Isso pode ser verificado pelo balango hidrico (Figura 3) e distribuigdo da

chuva e temperatura ao longo do ano (Figura 4) . De modo geral, o gradiente tem um
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componente de fragmentacao (perturbacdo) mas também climéatico, ambos associados ao

aumento da temperatura e diminuicao da disponibilidade de agua.
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Figura 3. Flutuagdes anuais do balanco hidrico no estado de S&o Paulo. Caixa preta
representa o continuo climatico que vai do PESM (azul escuro, area sem periodo seco
com excedentes de chuvas ao longo do ano) até as proximidades de Taubaté (amarelo,

area com periodo critico associada a maior sazonalidade). Adaptado de Monteiro (1971).
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Figura 4. Média da precipitagdo (mm) e temperatura (°C) mensal para os municipios da
regido de estudo: PESM (Ubatuba/Séo Luis do Paraitinga) e fragmentos (distribuidos nos
municipios de S&o Luis do Paraitinga, Lagoinha e Taubaté). Dados em relacdo a média
para 15 anos. Fonte: Centro de Pesquisas Metereoldgicas e Climaticas Aplicadas a

Agricultura (CEPAGRI).

a. Areas continuas

Com 315 mil ha, o PESM apresenta uma extensa area coberta por Floresta
Ombrofila Densa Montana (FODM) e conta com oito nicleos administrativos, dentre 0s
quais o Nucleo Santa Virginia (NSV) congrega as parcelas de florestas continuas. O NSV
(23°17°a23°24° S;45°03” a45° 11’ O) tem sua maior area (7.557 ha/ 44,5 %) localizada
no municipio de S&o Luiz do Paraitinga, Vale do Paraiba, Sdo Paulo (Figura 2). O PESM
apresenta relevo com fortes declividades (24 a 37°) (Tabarelli et al., 1994), as altitudes
variam entre 800 e 1.500 m e o clima regional € do tipo Cwa na classificacdo de Kdeppen
(Alvares et al., 2014), com inverno seco e verdo quente e imido. A precipitacdo média
anual e mensal é de 2.180 mm e 60 mm, respectivamente, com maximas no periodo de
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dezembro a fevereiro e minimas de junho a agosto (Figura 5). O NSV forma um mosaico
composto por florestas secundarias, pastagens, plantio de Eucalyptus e florestas maduras

(Tabarelli et al., 1993).
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Figura 5. Temperatura média e precipitacdo média mensal no Nucleo Santa Virginia do

Parque Estadual da Serra do Mar, municipio de Sao Luis do Paraitinga. Dados em relacao

a média para 3 anos (Joly et al., 2012).

Parcela de Floresta Madura (FM) - 1 ha; 23° 19’ 317 S ¢ 45°04” 07" O. Na Trilha do rio
Itamambuca (NSV - PESM), é recoberta por Floresta Ombrofila Densa Montana em
estagio de sucessdo avancada. A topografia é fortemente inclinada (40°), com altitudes
variando de 1.050 a 1.100 (Padgurschi et al., 2011). O solo é classificado como
Cambissolo haplico distréfico tipico, argiloso, acido (pH 3,5), pobre em nutrientes e

saturado de aluminio (Martins, 2010).
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Parcela de Floresta Secundaria (FS) - 1 ha (23°19.506” S e 45°05.678 O). Situada na
microbacia do Ribeirdo Casa de Pedra, (NSV - PESM). A altitude é de 1.020 m (Marchiori
et al., 2016) e o relevo apresenta-se fortemente escarpado (Tabarelli et al., 1994). O solo
predominante na regido é classificado como Cambissolo Haplico Th Distrofico tipico
(Martins, 2010). A parcela é constituida principalmente de Floresta Ombrofila Densa
Montana em estagio secundario devido a corte raso a cerca de 40 anos (Marchiori et al.,

2016).

b. Fragmentos florestais

As parcelas de florestas fragmentadas estdo localizadas ao longo do Vale do
Paraiba, comecando na regido proxima ao PESM/Sao Luis do Paraitinga até o municipio
de Taubaté. Nas regibes de Taubaté, o clima apresenta uma sazonalidade mais
pronunciada em relacdo as regides mais proximas do PESM (Figura 3 e 4), sendo o
periodo chuvoso concentrado nos meses de Dezembro a Fevereiro (Figura 4), que

acumulam uma precipitacao de 1068 mm, em média (Fisch, 1995).

Os fragmentos formados por vegetacdo secundaria e distribuidas ao longo da
transeccdo no Vale do Paraiba foram selecionadas de maneira a representar a diversidade
de tamanho (grandes > 50 ha; pequenos < 50 ha), conectividade e altitude. Foram
selecionados 5 fragmentos (F1 a 5), localizados em propriedades particulares (Tabela 1;
Figura 6), majoritariamente envoltos por matriz de pasto. Para cada fragmento, uma

parcela de borda e uma de interior (250 x 10 m cada) foram consideradas.
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B Florasta Ombrofia Densa das Termas Bakas

B Floresta Ombrofila Densa Montana

W Florasta Ombrotia Densa Submontana »
Vegetacho Secunddna da Floresta Ombrofila Densa das Terras Banas *

[l Vegetaclo Secundana da Floresta Ombrofila Densa Montana

B vegetaciio Secundina da Flocesta Ombrofila Densa Submantana

Figura 6. Parcelas do Projeto ECOFOR, indicando as parcelas selecionadas de florestas
madura e secundaria (FM e FS. 1 ha cada) no Nucleo Santa Virginia (PESM) e parcelas
dos fragmentos (1-5; subdividos em borda e interior, 0,25 ha cada) distribuidos ao longo

do Vale do Paraiba, Sdo Paulo.
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Tabela 1. Informagdes sobre as parcelas de estudo e abreviaturas adotadas. ABT, area
basal total (DAP > 10 cm). N70, numero de espécies que compdem 70% da area basal
total. Levantamento de floristica e fitosociologia: FM (Joly et al, 2012); FS (Marchiori
et al., 2015) e fragmentos, sendo b, borda e i, interior (Gomes & Rochelle, dados néo

publicados).

Area

Flovesta Localizacio Abreviagio (ha)

Altitude im) N70  ABT (m* ha™)

Parque Estadual da Serra do Mar

Floresta Madura - Ny - FM 1 LO50-1110 22 41,7
MNiacleo Santa Virgima
- P Estadual da Serra do Mar -
Floresta Secundiria Srdue ESIRETR, 78 Sefra do Mar FS 1 740-1620 13 31,3
Mucleo Santa Virginia
I da Donizete -Sa i5 o Flb 4 0,0
Fragmento 1 {Grande, [solado) hzc.” al n|_1.|?'- ¢ 540 Luis do . (1,25 GO0-900 . _
Paraitinga Camugaba Fli k] 17.7
. Fazenda Ferreira-Brito -5&0 Luis F2b 12 18,1
; to 2 . 1503 . . 0,25 ] -1200 ;
Fragmento 2 (Pequeno, Isolado) do Paraitinga’ Catugaba F2i - 14 18.5
Rosetal -Sio Luis do Paraitinga/ Fib - 7 4.9
Fragmento 3 {Grande, Isolado) AR =500 LA 0o Tnes : 0,25 S01-1200 .
Lagoinha Fii 9 13,6
Fazenda Vitona -Sao Luis do Fdb - 2 24,6
Frag tor 4 (P , Conectad . 0,25 S01-1200
ragmento 3 { Fequeno, Conecta UrE":lr:|1t|:1g1=|. Catugaba Fdi 4 23,2
. . . . e . F5h i 23,0
Fragmento 5 (Grande, Conectado)  Fazenda Marcilio - Taubate Fsi (1,25 GO0-900 13 I

3.2. Selecdo e coleta dos individuos

Em cada area de estudo, serdo determinadas os parametros descritos a seguir em
trés individuos das espécies que compde 70% da area basal total (DAP> 10 cm), pois elas
descrevem com acuracia a média ponderada para comunidade (CWM, Garnier et al.,
2004). As espécies (ou géneros, em alguns casos) foram coletadas durante a estacdo de
chuva/crescimento (Setembro-Marco), utilizando-se poda alta ou escalador (uma relagéo
completa das espécies e sua biomassa nas comunidades (area basal relativa) pode ser
verificado no Anexo B). A coleta seguiu o critério de um ramo localizado no dossel, ou
clareira, com folhas totalmente expandidas, ndo jovens. Apés a coleta os ramos foram

levados até a estacdo de campo, onde os ramos coletados foram postos em baldes e
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recortados debaixo da agua para restabelecer a coluna de &gua no Xxilema, onde
permaneceram em reidratagdo por aproximadamente 24 horas. Adicionalmente, um saco
preto foi envolvido em cima dos ramos para fechamento dos estdmatos e maior garantia
de uma hidratacdo eficiente. Somente foram consideradas para as medidas de

caracteristicas hidraulicas plantas que hidrataram com valores de yn de 0,05 a 0,1 MPa.

3.3. Determinacéo das caracteristicas funcionais

a. Parametros obtidos das curvas Pressdo-Volume

Uma folha ou pequeno ramo com folhas (no caso de peciolos muito pequenos) foi
recortado de cada individuo hidratado, por meio de uma lamina cortante. As curvas
pressdao-volume das folhas foram medidas seguindo a técnica de secagem em bancada
(Turner, 1988). As folhas (ou pequenos ramos) foram dessecados na bancada, e o
potencial hidrico (yn) e massa foliar (g) correspondente foram medidos sucessivamente
(usando uma camara de pressdo PMS 1000 e balanca semi-analitica, respectivamente).
Ap0s obter medidas de 9 a 10 pontos da curva, a folha foi imersa em um saco de agua e
mantida durante aprox. 16 horas para avaliacdo da massa turgida (MT) e seca a 60°C, em
uma estufa (Tecnal TE-394/2), para avaliacdo da massa seca (MS). O conteudo relativo

de agua (CRA) foi determinado por meio da Equagdo (1) (Turner, 1981).
CRA (%) = MF-MSIMT—MS x100 (1)

O ponto de perda de turgor (yppt) € conteudo relativo de agua correspondente (CRAPpeT),
e potencial osmoético no turgor maximo (wo) foram estimados a partir da curva 1/ yn X
CRA, de acordo com o método de Schulte & Hinckley (1985). Basicamente, o yppt € O
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ponto de transicdo entre as porcdes lineares e ndo lineares do grafico (pressao de turgor,
yp = 0), tendo seu conteudo relativo de agua correspondente (CRAppT). O 7o foi estimado
por meio de uma regressao linear dos pontos da porcao linear da curva, que representa o

potencial osmotico (wr), quando CRA = 0 (i.e. 100% hidratagéo), = = mo (Figura 7).

Para a estimativa do ¢, foi utilizada a expresséo € = A yp /ACRA, representando a variagao
do potencial de pressdo (ou turgor) em relacdo a perda do conteudo relativo de agua
correspondente, ambos até a perda de turgor. (Barlett et al, 2012). A capacitancia foliar
no turgor maximo foi estimada pela expressdo Ctm = ACRA/ (A yh AF), representando a
variacdo do contetdo relativo de agua em relacdo ao potencial hidrico e area foliar

(Blackman & Brobribb, 2011).

1
| potencial
osmotico
no turgor|

1
|ponto de perda
de turgor|

Quantidade de adgua
no ponto de perda de
turgor

f\" o OV
1 1 1 D e !
100 80 60 40 20 0

}( Fracdo de agua >4
simplastica

maxima

i

Potencial hidrico™ (MPa™)

o
|

Figura 7. Curva Pressdo-Volume hipotética ilustrando a relagcdo entre os parametros
abordados ponto de perda de turgor, contetdo relativo de agua correspondente (fracéo de
agua simplastica) e potencial osmotico no turgor (ou hidratacdo) maximo. Adaptado de

Lenz et al., 2006.
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c. Caracteristicas estruturais

Para as medidas das caracteristicas estruturais (massa foliar especifica, espessura
e densidade foliar), foram amostradas trés folhas por individuo, apds o mesmo estar bem
hidratado. Inicialmente, a espessura foliar (EF) da lamina foi medida por meio de um
paquimetro digital na por¢do médio central da folha, preferencialmente nas regiées mais
distais para evitar influéncia das veias na medida (Rosado, 2011). Posteriormente, no
laboratdrio, as folhas tiveram suas areas foliares (AF) avaliadas por meio do medidor de
area LiCor-3000. Por fim, essas folhas foram secas e pesadas, obtendo-se a massa foliar
(MF). A partir destes dados foi calculada a MFE das folhas do ramo, conforme Equacao

2.
MFE = MSF (g)! AF (cm™) (2)

A densidade foliar (DF) foi calculada como a razdo entre a MFE e EF, conforme

a Equacao 3.

DF = MFE (g/cm?)/EF(cm) (3)

3.4. Analise dos dados

Os dados foram transformados para fins de normalidade e homoscedasticidade,
requeridos para analises abaixo descritas. Para regressdo linear, uma inspecao visual do
grafico de residuos ndo revelou nenhum desvio 6bvio da homoscedasticidade ou
normalidade. As transformagdes monoténicas (ou seja, que alteram os valores, mas ndo

o seu rank) foram baseadas na literatura de Legendre & Legendre (1998). O critério da

42



melhor transformacdo adotada foi com base no menor desvio possivel da normalidade,
segundo os parametros de distribuicdo skewness (obliquidade) e kurtosis (assimetria) da
curva de distribuicdo das frequencias, em relagdo a uma curva normal, calculados pelo
pacote “moments” (R Core Team, 2015). A Tabela 2 sumariza os atributos funcionais
medidos, suas unidades e transformacdes adotadas, sendo as logaritmicas e para arcoseno
seguindo a literatura de Legendre & Legendre (1998), e para raiz cubica (Y°34) a de Binks
et al. (2016). Como os dados na escala da espécie e na escala da comunidade (CWM)

possuem distribuicdes diferentes, diferentes transformacgdes foram consideradas.

Tabela 2. Caracteristicas funcionais, abreviacdo, unidades e transformacGes adotadas

tanto para distribuicdo dos dados por espécie, quanto para média ponderada para

comunidade.
Transformagio Transformagio

Caracteristica funcional Abreviagio Unidade {média por espécie)  (média ponderada)
Espessura foliar EF cm logi ¥ log(¥)

Mazza foliar especifica MFE glein’ logi¥) log{ )
Densidade foliar OF glem? log({ ') Menhuma
Ponto de perda de turgor Popr MPa Nenhuma Menhuma
Conteidoe relativo de agua na perda de turgor  CRAppr % arcosenal Y/ 1) Menhuma
Potencial osmotico na hidratagio miaxima LA MPa Menhuma Menhuma
Modulo de elasticidade £ MPa b L 03
Capacitincia (Turgor maAxing) Cory mol me Mpa! log(Y) Menhuima

A anélise dos dados foi dividida na escala das espécies e da comunidade. Para
examinar diferencas significas entre florestas de areas continuas e fragmentadas, foi
efetuada uma Analise de Variancia (ANOVA) de um fator (7 tratamentos ou parcelas),
assumindo significancia com p-valor <0,05. Para examinar como as caracteristicas

funcionais das espécies variam entre si, e se € possivel distinguir estratégias em relacéo a
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hidraulica e estrutura foliar, as caracteristicas foram correlacionadas entre si para
determinacdo do coeficiente de correlagdo Pearson (rp). Para regressdes lineares entre
parametros da curva Pressdo-Volume (CPV), os atributos intrinsicamente associados ao
processo de turgor (¢ ¢ mo) foram sistematizados como varidveis explicativas (efeitos
fixos). Além disso, uma Andlise de Componentes Principais (ACP, comumente descrita
como PCA, do inglés Principal Component Analysis) foi aplicada para transformar as
caracteristicas em eixos de estratégias das espécies. Na condi¢ao de uma correlacdo maior
que rp = 0,80, foi escolhido o atributo mais informativo para a ACP, no sentido de evitar
redundancia.

Na escala da comunidade, as caracteristicas funcionais foram escalonadas para a
comunidade seguindo a média ponderada para comunidade (CWM, do inglés, community
weighted mean, Garnier et al., 2004). Este parametro representa um valor funcional médio
para a comunidade, incorporando a éarea basal relativa das espécies em seu célculo, que
indica, por sua vez, a performance e adaptagdo da planta em condic6es locais (Lohbeck,

2014). O CWM para determinada caracteristica, é calculado segundo a Equacéo (4).
CWM = Y5  AB;.x; (4)

Onde S é o numero total de espécies de uma parcela, AB; ¢ a area basal relativa da enésima

espécie e X; é o valor da caracteristica funcional da enésima espécie.

44



Tabela 3. Relacao das funcdes utilizadas no software livre R para cada tipo de analise e

referéncias.

Anilise Fungin Referéncia
Becker, B A, Chambers, I M. and
preompx) Wilks, A, R (1988) The New S
Language. Wadsworth & Brooks/Cole
Chambers, J. M. and Hastie, T. 1. (1992)
Analise de Vanancia (ANOVA)  anovalx, ¥ Statistical Models in S, Wadsworth &

Analise de Componentes
Principais {(ACP)

Brooks/'Caole.

skewness(x); I}'.-'lgn:zlinn. E.B. (1970).

Distribuigho (skewness, kurtosisixh,  Transformation to Normality of the Null
kuriosis) { pacote Diistribution of G1. Biometrika, 37, 3,
“moments") 670681,

3. ). Best & [0, E. Roberts (1975),

COLIEEN X, Y, Algorithm A5 89: The Upper Tail

Cocselaglo f:,?:::i; Probabilities of Spearman's rho, Applied
’ Statistics, 24, 377-379

[, 1. Best & D E. Roberts (1975),

9 H > Q0 F -

Regressio linear Im(Y-X) Alpgorithm AS 89 The Upper Tal

Probabilities of Spearman's rho. Applied
Statistics, 24, 177-3179

Todas as analises foram realizadas por meio do software livre R (R Core Team,
2015; Tabela 3). Os valores de potencial hidrico (yppt € o) S&0 sempre negativos, isso e,
nas correlacdes, um baixo valor dos mesmos significa um valor mais negativo (mais alto,
menos resistente). Na ACP, esses mesmos valores de potencial hidrico foram
convertidos para positivo, para facilitar a visualizacdo da ordenacdo em relacdo ao seu
significado (isso &, valores mais alto sdo mais resistentes). Por fim, como a DF é calculada
com base na MFE e EF (Equacdo 3), e pela tendéncia oposta entre DF e EF, nas ACP
foram consideradas as caracteristicas MFE e EF, ou, no lugar das mesmas, a DF, uma vez
que nela estdo embutidos os atributos EF e MFE, para evitar o efeito de correlagdes obvias

(DF x EF ou DF x MFE), que traria redundéncia e circularidade na estruturagdo dos eixos.
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4., Resultados e Discussao

4.1. Amplitude dos dados

Considerando todas as parcelas (floresta madura, secundéria e borda/interior dos
cinco fragmentos), um total de 311 individuos de 87 espécies (sem considerar repeti¢des
de espécies entre parcelas; Anexo B para relacdo das espécies) foram amostrados para as
medidas das caracteristicas funcionais. Nesta amostragem, a maior amplitude de variagcdo
(na ordem de 13 vezes) foi encontrada para a Ctm, sendo maior valor encontrado para
espécie Anadenanthera colubrina (F5b; 2,765 + 1,578 mol m? MPal), e menor para
Senegalia polyphylla (F2i; 0,202 + 0,030 mol m? MPa), sequido de uma amplitude na
ordem de 12 vezes de g, onde o maior valor foi para Piptadenia sp.(F2i; 50,45 £ 10,9
MPa), e menor para Alchornea triplinervea (FS; 4,00 £ 4,12 MPa). Em contraposicéo, a
menor amplitude (na ordem de 1,4 vezes) foi encontrada para 0 CRAppt, COM maior valor
para Vochysia sp. (F2i ; 93,9 + 0,8%), e menor valor para Piptocarpha macropoda (FS;
65,6 + 6,0%). Em relacdo ao wyppt - principal indicador de resisténcia a seca — 0 maior
valor (menos negativo) foi encontrado em Coussapoa microcarpa (FM; -0,63 + 0,10
MPa) e menor em Virola cf. gardneri (F5b; -2,64 = 0,15 MPa). De modo geral, houve
baixa variacdo na faixa dos potenciais hidricos associado a resisténcia a seca (de 1,4 a
4,2), média variacdo nas caracteristicas estruturais (4 a 8 vezes) e grande variacdo na
elasticidade e capacitancia (12 a 13 vezes). Um potencial papel da Crm é tamponar
flutuacGes no potencial hidrico, mantendo a transpiracdo (Sack & Tyree, 2005). Os
valores maximo e minimo desse atributo foram encontrados em fragmentos de florestas,
e essa variedade de respostas pode indicar uma variabilidade nas condigdes ambientais

desses ambientes, por exemplo, em relacdo a sazonalidade e/ou demanda evaporativa.
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A relativa baixa amplitude dos potenciais hidricos, em especial o mo - que teve
amplitude de varia¢do na ordem de 3 vezes - representa a limitacdo do ajuste osmético,
uma vez que alta atividade id6nica no simplasto pode ter efeitos nocivos em todos os

processos celulares (Kaiser, 1987).

Apesar de baixa em relagéo as outras caracteristicas, a amplitude do wyppt indica
que as florestas ombrofilas estudadas apresentam consideravel diversidade neste
indicador, sendo similar a encontrada para florestas tropicais Umidas do mundo, no
periodo umido (Barlett et al., 2012; Tabela 4). Uma relativa alta diversidade do indicador
de resisténcia a seca € potencialmente vantajoso quando se considera a grande
heterogeneidade ambiental dessas florestas, impulsionada pela fragmentacdo de

paisagens, e também por estarem sob maior variacao climatica (Figura 3 e 4).

Uma vez que o levantamento dos atributos associados a resisténcia hidrica
abordados ¢ inédito para florestas da Mata Atlantica, e que segue um esforco da literatura
ecofisiolégica dos Ultimos anos, fizemos uma breve comparagdo com dados de yppt da
literatura para florestas tropicais. Tanto a amplitude (valores méximos e minimos, acima
mencionada) como a média de -1,71 + 0,33 MPa sdo mais negativas que os valores
compilados do yppt para florestas tropicais imidas do mundo durante periodo de chuvas
(p < 0,001; Tabela 4, Barlett et al., 2012), e menos negativos que 0s encontrados para
floresta Amazdnica, no periodo mais seco (Marechaux et al., 2015), apontando uma maior
capacidade ou plasticidade de manutencéo de turgor sob déficits hidricos nas florestas

tropicais umidas brasileiras.
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Tabela 4. Média, desvio padrdo (DP) e amplitude do ponto de perda de turgor nos
diferentes tipos de parcela e comparagdo com a literatura. * dados da floresta amazonica
durante o periodo mais seco (Setembro); ** dados compilados para florestas tropicais
Umidas durante o periodo chuvoso. As compara¢fes com as duas referéncias sdo

significantes (teste t, p < 0,001).

Local Numero de Meédia + DP Min. Mazx.
individuos (MPa) (MPa) (MPa)

Floresta Madura 63 -1,56 = 0,07 -2,09 -0,63
Floresta Secundiria 38 -1.48 = 0,05 -1,94 -1,2

Fragmento — Interior 117 -1,79 £ 0,03 =204 -1,19
Fragmento — Borda 03 -1,79 = 0,03 -2,64 -1,19
Total 31 -1,71+£0.33 22,64 0,63
Marechaux et al. (2015)* 1635 -2,01 =0,02 -3,15 -1.41
Barlett et al. (2012b)** S50 -1,48 = 0,06 2,56 -0,43

4.2. Caracteristicas funcionais das espécies

a. Analise de Variancia entre tipos de parcela

Considerando os diferentes tipos de parcelas (FM, FS e os 5 fragmentos, incluindo
borda e interior para cada), a analise de variancia (ANOVA de um fator) detectou efeitos
significativos entre essas condic¢fes para o yppt (F(3, 166) = 7.106; p < 0,001), EF (F(3,
166) = 7.28; p < 0,001) e DF (F(3, 166) = 13,85; p < 0,001). Um teste de Tukey a
posteriori mostrou que parcelas de florestas continuas e fragmentadas se diferiram em
grupos de maneira significativa (p <0,05) para o yppt, DF € EF. A média dos fragmentos
¢ caracterizada por menor espessura foliar (intimamente ligada a maior densidade) e

menor (mais negativo) ponto de perda de turgor (Tabela 5). A diferenca entre os

48



ambientes de borda e interior dos fragmentos, ou entre a floresta madura e secundaria,
ndo estdo relacionadas com mudancgas significativas na média em nenhuma das

caracteristicas funcionais medidas.

Tabela 5. Média e Desvio padrdo (DP) das caracteristicas das espécies para todas as
parcelas estudadas. Abreviatura das caracteristicas segue como na Tabela 2. Letras

diferentes indicam grupos significativos para teste post hoc Tukey (p < 0,05).

Caracteristica FM FS F1 F2 F3 F4 F5 Total
EF (cm) Média 0,018 0,019  0,014* 0014 0016* 0012* 0,015 | 0016
' DP 0,004 0006 0006 0004 0005 0004 0004 | 0005
MFE (g em?) Média 00122 00110 00115 00129 00167 00104 00122 | 0,0127
e (g Dr 0,003 0,003 0004 0003 0009 0,003 0003 | 0,005
DF (2 em”) Média 06760 06022 09500  0976" 1104* 08900 0883 | 0.868
g Dr 0,046 0,070 0,500 0288 0,382 0,150 0,430 | 0348
Media -1,560 -1,48 1,73 -1,78" -1,91" .1,75% 1,750 | -L.7
Wippt (MPa) ) 1.56 1,48 1 1‘& 1.91 1.7 1 1.71
DI 0,34 0,21 0,01 0,24 0,31 0,21 0,41 0,33
s (MP2) Media -1L,19 0982 1,20 2131 -145 1,34 144 | -1.28
Dp 0,33 0,19 0,37 0,29 0,37 0,28 0,40 0,36
. Media 56,3 80,3 79,0 83,1 B3.8 81,7 54,9 83,5
CRAppr (%
prr(%) 16 6,0 5,0 6.3 5.4 4,1 4,1 5.4
« (MPa) Média 2040 1706 14,00 20,82 19,01 1544 1980 | 19,12
o DF 7,35 5,60 31,96 9,11 472 4,70 7.31 7.25
Cou Media 0,745 0,882 1,392 0667 0660 0932 0801 | 0792
(mol m* MPa™) pp 0421 0,343 0588 0505 0336 0405 0590 | 049]

A diferenca significativa entre florestas continuas e fragmentos nas médias por
espécie do yppt (Tabela 5) indica que as areas fragmentadas potencialmente selecionam
composicdes de espécies mais aptas a resistir a seca, i.e., a manter condutancia
estomatica, condutancia hidraulica e trocas gasosas a menores valores de potencial
hidrico do solo. Isso pode estar relacionado, na escala local, tanto com o microclima mais
seco associado aos fragmento, impulsionado pela matriz de pasto, que induz um
microclima mais quente e com maior demanda evaporativa, quanto na escala regional,

pelo clima mais sazonal da regido dos fragmentos em relacéo as florestas continuas do
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PESM (Item 3), uma vez que regides costeiras recebem maiores quantidades de chuva
(no ano todo) em relacdo a florestas de regides mais interiores (Cartes, 2003). Somado a
isso, a média para FS ndo teve diferengas significativas para a FM, indicando que o yppt
pode ndo responder de maneira solida a dindmicas sucessionais em estagios médio-
tardios. Zhu et al. (2013) também ndo encontrou diferencas significativas entre florestas
secundarias e tardias para o ponto de perda de turgor, em espécies de uma floresta

subtropical.

E interessante notar que, em média, a MFE - caracteristica-chave que,
globalmente, reflete custo de construcdo e a estratégia de uso do carbono (Wright et al.,
2004) - ndo é significantemente diferente entre florestas continuas e fragmentos (em toda
sua divesidade de tamanho e conectividade), mas seus componentes DF e EF apresentam
diferencas significativas nesses ambientes, sendo mais responsivos as condigdes

ambientais consideradas.

A diferenca significativa de DF entre regides de florestas continuas e fragmentos
reflete a diminuicdo na EF e pode estar associada com alguns trabalhos que confirmam
um decréscimo significativo na densidade foliar em funcdo da disponibilidade de agua,
em regides e biomas diferentes (Niinemets, 2001; Witkowski & Lamont, 1991), atrelando
seu valor adaptativo a paredes celulares mais espessas e menores espacos intercelulares,
que poderiam atuar mantendo o fluxo de agua do solo seco, e aumentando a resisténcia

das células foliares ao colapso (Oertli et al., 1990).
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b. CorrelacOes e Regressao

As correlagdes (de Pearson) entre as caracteristicas funcionais das espécies,
considerando todo o conjunto de dados, estdo listadas na Tabela 6. As correlagdes
negativas mais fortes foram entre 0 € x Ctwm (rp = - 0,66; p < 0,001) e EF x DF (r, =-0,58;
p <0,001). As correlacGes positivas mais fortes foram entre yppt X 7o (rp = 0,89; p < 0,001)
e MFE x DF (rp = 0,55; p < 0,001). As correlagdes mais fracas foram entre MFE X yppt
(rp=-0,27; p < 0,01) e EF x mo (rp = 0,26; p < 0,01). E importante reiterar que os valores
de potencial hidrico (yppt € 7o) SA0 negativos, portanto, um baixo valor dos mesmos

significa um valor mais negativo.

Tabela 6. Coeficientes de correlacdo de Person (rp) entre as caracteristicas funcionais das
espécies. * p < 0,01; ** p <0,001. Correlagdes ndo significativas foram omitidas (-). EF,
espessura foliar; MFE, massa foliar especifica; DF, densidade foliar; yppt, ponto de perda
de turgor; mo, potencial osmético no turgor méaximo; e, médulo de elasticidade; Ctw,

capacitancia no turgor maximo; CRApeT, conteudo relativo de agua no ponto de perda de

turgor.
r, EF MFE DF WppT m, £ Crog
MFE  0,35*%*
DF -0,58%%  (,55%*
Wepr - -0.27*  -0,33%*
m, 0,26 - -0,34**  (,89**
- - - -0.42%* -0, 38**
Crn - - - 0,53**  049** -0,66%*
CRApp; - - - - -0.42%*% 0,36%%  -0,36%*
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A alta correlagdo positiva encontrada (mo X yppt; 0,89) ja € bem descrita na
literatura sobre o assunto (item 1.4), sendo um o ajuste osmatico do outro, e ambos sdo
indicadores confiaveis de resisténcia a seca entre e nos biomas. As varia¢des na DF sdo
resultado das variacdes na MFE e/ou na EF, tendo comumente uma tendéncia oposta com
a ultima (correlacédo -0,58, Tabela 6). O MFE correlacionou positivamente com ambas
DF e EF, sendo a correlagdo mais forte com a primeira por conta da Equacao 3. Assim,
um incremento de densidade dos tecidos parece estar mais ligado a diminuicdo da
espessura foliar, do que aumento da massa por unidade de area foliar nas espécies. Folhas
densas costumam possuir células menores, em maior quantidade e mais compactadas e/ou
com paredes mais espessas, em contraposicdo a folhas espessas, que podem ter maior
namero de camadas do mesofilo e/ou células maiores (Cutler et al., 1997; Niinemets,
1999). Embora todas as caracteristicas estruturais (MFE, EF e DF) das espécies tenham
se correlacionado entre si, 0 que era esperado pela dependéncia dimensional desses
atributos, houveram poucas correlagdes significativas com os parametros PV em relacéo
as previstas nas hipoteses. De modo geral, a MFE e seus determinantes sdo parcialmente
independentes das caracteristicas hidraulicas da folha e planta, como também observado
por Sack et al., 2003, com excegdo da DF com yppt € mo. ESsa observacao vai parcialmente
em oposicdo ao hipotetizado (item 2.4.a), que estrutura e hidraulica estariam melhor
coordenados nas espécies (e.g., alta Cm teria associacdo com alta EF). Na floresta
Amazonica, Marechaux et al. (2015) encontrou que espécies sensiveis a seca também
podem apresentar tanto alto quanto baixa MFE, o que explica parcialmente a fraca
correlagdo significativa de -0,26 entre MFE e wyppt. A alta correlagdo entre yppt € mo

corresponde a ligacdo direta entre aumento na concentracdo de ions/osmdlitos e a
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manutencdo da pressdo de turgor a potenciais hidricos mais negativos, referido na

literatura como ajuste osmotico (Barlett et al., 2012; Lenz et al., 2006; Niinemets, 2001).

Uma das correlagdes esperadas entre as espécies, e também observada na
literatura, era da DF com o &, uma vez que 0 Ultimo representa condi¢fes das paredes
celulares: um alto ¢ significa paredes celulares, em média, mais rigidas (i.e., menos
elasticas). Em alguns estudos essa correlagdo pode ser observada, como em Niinemets
(2001), mas ndo foi significativa na abordagem das espécies do trabalho. Aparentemente,
existem fatores que ndo afetam a densidade dos tecidos foliares, mas que afetam a
variacao do potencial de pressao (ou de turgor). A correlagdo negativa do € com ppt € o,
em consonancia com outros (Niinemets, 2001; Scoffoni et al., 2014), aponta que baixa
elasticidade (ou alta rigidez) é importante para pressdo de turgor, pois permite que o
potencial hidrico mude em uma amplitude maior, para uma dada mudanca na quantidade
de &gua. Possivelmente, a elasticidade atua de maneira coordenada com o ajuste osmotico
para garantir maiores gradientes de potencial hidrico entre o solo e a folha (Ayn), com
maior captacdo de agua (Bowman & Roberts, 1985) e menor encolhimento/deformacao
das células e tecidos (Niinemets, 2001). Frequentemente, ha um aumento simultaneo no
e e diminuicdo no potencial osmético no tecido em resposta ao estresse (Bowman &

Roberts, 1985), ndo existindo um determinante, mas sim uma atuagdo coordenada.

Valores altos de € sdo descritos como pouco influentes ou insensiveis ao yppt
(Barlett et al., 2012; Niinemets, 2001) e estdo mais associados a quantidade de agua e
suas flutuacGes. Assim, a correlacdo encontrada entre € e CRAppT Vai de acordo com a
“Hipotese da Conservagdo da Agua Celular” (Jones, 1992), que foi a mais significativa
para explicar o papel do ¢ na adaptacdo & seca na meta andlise global de Barlett et al.

(2012). A hipdtese implica que o € tem influéncia limitada ou negligivel na manutengéo
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da pressao de turgor (yppt), Mas sim na manutencao da quantidade de agua nesse processo.
Isso ¢, para tornar o yppt mais negativo, a folha diminui seu 7o € consegue manter a pressao
de turgor a déficits hidricos mais intensos, que estd relacionado com manutengdo da
condutancia estomatica e condutividade hidraulica na lamina foliar (Brodribb &
Holbrook, 2003). No entanto, nesse processo, a tendéncia € perder uma maior quantidade
de agua até o momento da perda de pressao de turgor (yppt), € 0 € teria um papel suporte
de estabilizar/manter o conteudo relativo de &gua na célula (i.e., CRAppt), prevenindo a
desidratacdo abaixo de um limiar nocivo, 0 que vai no sentido da correlacdo entre € e
CRAppt (Figura 5). A manutencdo da hidratacdo (volume ou quantidade de agua) nos
tecidos é importante para o funcionamento de enzimas e manutencdo da estrutura dos

tecidos foliares (Barlet et al., 2012).

Um wyppt Mais negativo permite a célula manter sua integridade estrutural
(Blackman et al., 2010), e isso vai de acordo com a correlacao significativa de uma alta
DF com wyppt € mp mais negativos (mesmo que ndo tenha tido com ¢€), parcialmente
confirmando o hipotetizado (item 2.4.b), sobretudo porque wppt € mo S80 0S Mais
relevantes/confidveis indicadores de resisténcia a seca. Binks et al. (2016) encontrou
correlagfes significativas (Pearson: 0,45) entre o yppt € a espessura do parénquima
lacunoso, i.e., onde ha mais espacos intercelulares pode haver menor capacidade de
manutencdo da integridade estrutural durante a desidratacdo, em que ocorre 0
encolhimento/deformacdo (na literatura referido como shrinkage) da espessura
(principalmente dos espacos intercelulares) e area foliar. Em especial, o shrinkage €
determinado por propriedades celulares, como os parametros das curvas pressao-volume
(Scoffoni et al., 2014): um alto shrinkage representa um alto encolhimento/deformacao

dos tecidos foliares com a desidratacdo e, como consequéncia, um maior incremento na
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resistencia da passagem de agua fora do xilema - onde o gargalo € mais pronunciado
para a condutividade hidraulica. No trabalho de Scoffoni et al. (2014), uma menor
porcentagem de perda de espessura foliar (PPE) — i.e., menor shrinkage associado a
vulnerabilidade hidraulica - foi encontrada nas espécies com mo mais negativo e maiores

€.

Dos trabalhos que enderecam a ecofisiologia dos parametros de curvas Pressédo-
Volume, poucos abordam relacdo dos mesmos com a Ctwm, i.€., a capacidade de estoque
de 4gua foliar, 0 que poderia trazer uma melhor compreensdo ndo apenas do seu papel no
uso da agua e sua relacdo com aspectos estruturais da folha. Assim, um modelo linear foi
construido para prever a Crwm (variavel dependente) baseada no efeito fixo € (Ctm ~ €).
Posteriormente, um novo modelo foi construido somando o mo como efeito fixo (Crm~ e
+ 7o) , por ser, junto com o €, 0S componentes elastico e osmotico determinantes das
relagBes hidricas abordadas. O modelo Ctwm ~ ¢ foi significante (F(1,109)=84, p < 0,001),

com R2=0,43 (Figura 8).

R =043

log Cry
o
.

£"0,34

Figura 8. Modelo linear significativo (F(1,109)=84, p < 0,001) entre a variavel
dependente Capacitancia foliar no turgor maximo (Ctm, mol m?2 MPa?), transformado

em log10, e o efeito fixo Modulo de elasticidade (e, MPa), transformado a 0,34 poténcia.
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O segundo modelo Cym ~ ¢ + mo foi igualmente significativo no todo
(F(2,108)=54.59, p < 0,001) e apresentou maior poder de explicacdo (R? = 0,50),
demonstrando que a elasticidade e o potencial osmotico no turgor maximo séo preditores
de 50% da variagdo de capacidade de estocar &gua na folha. O € explicou 43% da variancia
da Ctm (Figura 8), em parte porque a associagcdo da Ctm com 0s outros parametros PV
pode ser compreendida também pelo conceito de shrinkage. Usando tanto o € quanto o
o, 0 poder de predi¢do do modelo aumenta para 50%, e isso possivelmente esta associado

a relacdo entre minimizar ou despender o volume de agua.

Nas espécies abordadas, a Ctm teve correlagbes positivas com uma menor
resisténcia a seca (i.e., Yppt € 0 MENOS negativos) e negativa com o &, OU seja, com a
rigidez/espessura das paredes celulares (Tabela 6), que também € determinada pela
quantidade de lignina nos tecidos foliares (Hacke et al., 2001). De modo geral, uma maior
porcentagem de lignina foliar (associado a um alto €) estd associada a uma arquitetura
hidraulica mais compartimentalizada, uma vez que tecidos lignificados podem estar
isolados, num sentido hidraulico, de todos outros tecidos, reduzindo a propor¢do de
tecidos foliares que contribuem ativamente para a corrente de transpiragdo (Blackman &
Brodribb, 2011). Complementar a isso, possivelmente um tecido com maior elasticidade
acomoda maior quantidade relativa de agua em momentos de maior suprimento hidrico,
e pode fornecer mais da mesma para o circuito hidraulico. Isso reforga o papel da
capacitancia foliar em manter a corrente de transpiracéo (descarregando a carga hidraulica
dos tecidos para a mesma) frente a oscilagbes no suprimento hidrico e, em especial, seu
papel, que pode estar muito mais atrelado a evitar a seca (Lamont & Lamon, 2000) do
que a resisti-la (minimizar a perda de agua; correlagcdes da Tabela 6). Sack et al. (2003)

observou uma correlacdo positiva (coeficiente Pearson: 0,68) da capacitancia no turgor
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maximo com a condutividade hidraulica da lamina foliar e correlacdo negativa
(coeficiente Pearson: -0,81) com a resisténcia (da passagem de agua na lamina foliar),
mas ndo encontrou nenhuma correlagdo com caracteristicas associadas a resisténcia a
seca, incluindo o yppt, 10 € €. Assim, a adicdo das correlacbes que envolvem a Ctv permite
uma melhor compreensdo das estratégias das espécies para lidar com a seca em termos
de resisténcia e evitacdo. A interpretacdo das correlagbes entre as caracteristicas

funcionais pode ser sintetizada na Figura 9.

DF Composicio celular
MFE
EF

Lignina (3 -

Propriedades estrotarais

/o Crmw — CRApy

Mo «—— Wppr

Metabolismo

l I{I Concentragio de ions

s0lo

IDéﬁcit hidrico

Figura 9. Interpretacdo das relacbes e correlacdes (Tabela 6) entre as caracteristicas
funcionais. Sinais representam correlacfes significativas encontradas: + correlacéo
positiva; - correlacdo negativa. Triangulo indica uma ligacdo forte entre resisténcia a seca
e baixa elasticidade. Sob déficit hidrico (representado por queda no potencial hidrico do
solo (ysolo), @ principal resposta da planta ¢ diminuir seu mo, que garante um menor Yppt,
mantendo sua funcionalidade sob potencial hidrico mais negativos. Esse mecanismo
tende a perda da quantidade de agua na folha, que pode ser perigoso abaixo de certos
niveis. Essa perda é minimizada por um alto € e CRAppt (HipOtese da conservacéo de

Agua Celular), associados a paredes mais espessas, com maior quantidade de lignina e
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menor shrinkage (Scoffoni et al., 2014). Alternativamente, a quantidade de &gua pode ser
despendida se a folha tem uma alta capacidade de estocar/fornecer &gua (no turgor
maximo) de seus tecidos para a corrente de transpiragdo (alto Ctm, baixo CRArpT), que

tampona flutuagdes no potencial hidrico e atrasa seus efeitos nocivos.

c. Analise de Componentes Principais

A ordenacédo das espécies no espacgo reduzido das caracteristicas funcionais (ou
descritores, para efeito da analise de ACP) somou 70,9% de explicacdo da variabilidade
dos dados em seus dois eixos dos componentes principais (CP1: 47,121%; CP 2:
23,804%, Figura 5). O CP1 teve a maior contribuicdo positiva de mo (0,49), € (0,52) e
CRAvppT (0,44); € negativa de Ctm (-0,54) . Para o CP2, a maior contribuigéo positiva foi

de DF (0,85), que basicamente explicou sozinho este eixo.

(23.8 %)

-

cp
B

CP 1 (47,1 %)

Figura 10. Ordenacéo das espécies no espaco reduzido das caracteristicas funcionais,

relacionadas a estrutura e hidraulica foliar, ao longo dos dois primeiros eixos de
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componentes principais (CPs), que somam 70,9 % da variabilidade dos dados. Circulos
pretos, espécies de fragmentos; circulos brancos, espéecies de floresta secundaria (FS);
tridngulos, espécies de floresta madura (FM). A abreviacdo das caracteristicas

corresponde a Tabela 2.

Com base na ACP por espécies, o eixo principal 1 vai de uma regido com alto
(i.e., mais negativo) potencial osmoético no turgor maximo (e ponto de perda de turgor,
omitido pela alta correlagdo de 0,89 com o primeiro) - indicadores de resisténcia a seca -
alta rigidez (baixa elasticidade da parede celular), associada a alta retencdo de dgua no
ponto de perda de turgor (Tabela 6 para correlagfes), até uma regido de alta capacitancia
foliar. E importante lembrar que os valores de potencial hidrico sdo negativos, mas foram

transformados em valores positivos para facilitar a visualizagdo na ACP.

As espécies provindas de fragmentos florestais se distribuem ao longo de todo o CP1,
mostrando que nesses ambientes existem tanto espécies com estratégias de resisténcia
quanto evitacdo, em relacdo ao uso da agua, e isso possivelmente é determinado por
variacdes ambientais e/ou estagio sucessional - particulares de cada fragmento. Em
relacdo ao CP 2, as espécies dos fragmentos tem distribuicdo mais acentuada na regiao
escleromorfica (alta DF), o que também vai de acordo com a diferenca significativa na
DF entre areas de florestas continuas e fragmentadas (Tabela 5). O escleromorfismo pode
ser compreendido como a quantidade de energia, nutrientes e matéria seca na estruturacédo

de cada unidade de area foliar (Rizzini, 1976).

Por outro lado, as espécies de florestas continuas tiveram uma distribuigdo mais
restrita em relagdo aos fragmentos, majoritariamente distribidas na por¢do negativa do
CP 2, sendo a distribuicdo de espécies da FM relativamente espacada ao longo do CP 1

(Figura 10), mostrando que a diversidade das espécies na FM implica na ocorréncia de
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diferentes estratégias de uso da agua, mas quanto a alocacdo de carbono na folha, se
distribui majoritariamente em uma regido definida por baixa DF (por conta das dimensdes
estruturais discutidas anteriorimente, esta regido pode ser definida, alternativamente,
como alta EF). As espécies da FS tiveram a distribuicdo mais limitada, ocorrendo
basicamente em uma regido de baixa resisténcia a seca e baixa DF, o que ressalta uma
potencial vulnerabilidade das espécies dessa parcela frente a um evento de seca anémalo,

considerando o clima imido e estavel do PESM.

4.3. Caracteristicas funcionais escalonadas para comunidade (CWM)

a. Analise de Componentes Principais das comunidades

A ACP realizada com as médias das caracteristicas funcionais escalonadas para
comunidade explicou 78,2 % da variabilidade dos dados em seus dois primeiros eixos
(CP 1: 44,1%; CP 2: 34,1 %; Figura 11). O CP 1 tem sua porcdo positiva explicada pela
MFE (0,50), £ (0,50) e CRAppT (0,48), € negativa por Ctm (-0,44). O CP 2 é explicado,
na porgao positiva, por yppt (0,75), e negativa, por EF (-0,66). Os valores negativos de
potencial hidrico, como na escala das espécies, foi transformado em valores positivos

para melhor visualizacdo/interpretacéo.
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Figura 11. Ordenacdo das comunidades no espaco das caracteristicas funcionais
(escalonadas para comunidade, em negrito), ao longo dos dois primeiros eixos de
componentes principais (CPs), que explicam 76,3 % da variabilidade dos dados. Circulos
pretos, comunidades de fragmentos (b, borda; i, interior); circulo branco, floresta
secundéria (FS); tridngulo, floresta madura (FM). A abreviagdo das caracteristicas

corresponde a Tabela 2.

A estrutura dos componentes principais (CPs) se manteve relativamente
conservada na escala da comunidade. A porc¢éo positiva do CP 1 mostra que, embora nas
folhas das espécies um alto modulo de elasticidade () ndo corresponda a alta MFE,
qguando a estrutura da comunidade tem dominéancia de € (e dos outros indicadores de
resisténcia a seca), isso € acompanhado por alta MFE (com a tendéncia de uma alta
densidade de tecidos, Figura 10), indicando uma coordenacdo entre custo de construcéo
foliar e resisténcia a seca, na escala da comunidade. Isso &, embora caracteristicas nao
tenham uma dependéncia/ligacdo funcional na escala da folha-planta, elas séo co-

selecionadas na escala da comunidade nos fragmentos. 1sso também pode ser observado
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pelo fato que, Crm e EF ndo tem correlagdo nas espécies, mas a FS possui uma

coordenacao entre altos valores dos dois).

Embora as espécies da FM se distribuiram ao longo de todo eixo, mesmo que de
uma forma ndo homogénea (Figura 9), na escala da comunidade, a FM se ordenou em
uma regido do CP 1 definida por dominancia de espécies com alto investimento estrutural
e conservagdo de agua, acompanhado de baixa elasticidade, muito embora néo
acompanhada por uma dominancia de um yppt Mais negativo. Assim, € menos evidente a
dominancia de uma estratégia de resisténcia ou evitacdo a seca na floresta de estagio
tardio, em relacdo aos fragmentos e a FS, que se isolou na regido de menor resisténcia a
seca e dominancia de alta Ctm (evitagdo). No entanto, para o CP 2, tanto a FS como a FM
estdo na por¢cdo mais negativa (Figura 10). A manutencdo do turgor é menos expressiva
na FM, muito embora as outras caracteristicas associadas a conservacao de agua na folha
0 sejam. Somado com a posicao de alta EF, indica que nessa comunidade, aspectos de
investimento estrutural e alocacdo de carbono na folha sdo mais determinantes para a

adaptacédo nas condi¢Ges ambientais.

Lochbeck (2011) encontrou um aumento na espessura foliar significativo ao longo
da sucessao de florestas Umidas e secas. Considerando que as espécies dominantes da FM
e FS sdo de dossel e estdo em local com baixa disponibilidade de nutrientes, a dominancia
de EF pode estar associada a um incremento na capacidade fotossintética, ligado a maior
numero de camadas de células e compostos fotossintéticos por unidade de area (Nobel,
1977; Witkowski & Lamont, 1991), maior superficie de area de mesofilo por area foliar
para fixacdo de CO,, associado com um incremento nas taxas fotossintéticas e
condutividade hidraulica (Sack & Tyree, 2005; Sack et al., 2003), sem grande aumento

de area foliar, 0 que evita 0 sombreamento préprio e aumenta o potencial fotossintético
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das folhas (Niinemets, 2001), particularmente desejavel em ambientes com alta area basal
total, como sdo a FM e FS (Tabela 1). Além disso, a dominancia de EF também esta
associada a manutencdo de uma maior longevidade, importante para espécies de
crescimento lento e a caracteristicas associadas a conservacgdo de recursos, como carbono

e nutrientes (Lohbeck et al., 2015; Wright et al., 2004).

Por outro lado, comunidades de paisagem fragmentada tendem a se distribuirem
em uma regido do CP 1 dominada por resisténcia a seca/conservacgdo de agua e estrutura
foliar até uma regido dominada por alta capacitancia (i.e., capacidade de manutencao das
taxas de transpiracdo) e baixa MFE (Figura 11; ver também as médias de MFE para F1 e
F4 na Tabela 5). Esse agrupamento de caracteristicas na ultima regido mecionada estao
ordenadas as comunidades de fragmentos com baixa diversidade e alta dominancia de
espécies (F1 e F4, dominados basicamente por Piptadenia gonoacantha e Tibouchina
pulcra, respectivamente; Anexo B), que sdo caracteristicas de ambientes de estagios
sucessionais iniciais, onde ha menor riqueza de espécies (van Breugel et al., 2006), maior
disponibilidade de recursos como luz e nutrientes e predominancia de uma estratégia
aquisitiva dos recursos, na forma de uma baixa massa foliar especifica (Lohbeck, 2014;
Lavorel et al., 2007), que corrobora a baixa MFE encontrada nessa regido. Além disso, a
regido de alta capacitancia do F1 e F4 sdo acompanhadas por alto (menos negativo) yppt,

padrdo encontrado por Zhu et al. (2013) em estagios iniciais de uma floresta subtropical.

Embora ndo haja uma correlacdo entre MFE e Ctwm (Tabela 6), as comunidades
que tem alta Ctm também selecionam por baixa MFE, indicando uma certa coordenacéo,
na escala da comunidade, entre baixo custo de construcdo foliar e manutencdo da
transpiracdo (ganho de carbono, estratégia aquisitiva; Wright et al., 2004; Lohbeck et al,

2015), mesmo que seja por um tempo limitado. Uma vez que a capacitancia permite a
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sobrevivéncia por periodos curtos e/ou flutuagdes de seca, um aumento anémalo do
periodo seco nessa regido é potencialmente perigoso para comunidades alinhadas nessa

porcao do continuo.

Seguindo essa linha, uma vez que em fragmentos com maior diversidade de
arvores (ligados a estagios sucessionais mais avangados) ndo representam ambientes ricos
em recursos (mais ligados a estratégia aquisitiva de recursos, como alta fotossintese,
condutancia hidraulica e capacitancia foliar), prevalece um uso mais conservativo da
agua, na forma de uma alta resisténcia hidraulica (por¢éo positiva do eixo 1), alta DF e
alta MFE, sendo a Ultima uma caracteristica crucial para sucessao secundaria (Garnier et
al., 2004). A ocupacdo de uma regido conservativa, no caso dos fragmentos, é diferente
da FM e FS (mais associada a EF), provavelmente por conta de fatores associados a

paisagem fragmentada.

Na ACP, ndo houve uma clara distin¢do na distribuicdo dos fragmentos no espaco
dos eixos em relacdo a sua proximidade com Taubaté ou PESM, que representam climas
com sazonalidade mais e menos acentuadas, respectivamente (item 3.2) e, na Anélise de
variancia/teste Tukey (Tabela 5), nenhum agrupamento em relacdo a distancia do PESM
foi observado. No todo, os fragmentos estdo alinhados, em sua estrutura, com
caracteristicas que permitem lidar com déficit hidrico (seja resistindo ou suportando/se
mantendo) e por isso ndo ha comunidades de fragmentos ordenadas na regido de,
estritamente, alto (menos negativo) yppt € mo. ESSe continuo de estratégias (chamado aqui
de resisténcia: evita¢do) do uso da agua distinguiu diferentes fragmentos, uma vez que 0s
mesmos se distribuiram ao longo desse continuo, o0 que possivelmente esta ligado com

sua dinamica sucessional e/ou caracteristicas ambientais, mas nao distinguiu claramente
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entre florestas fragmentadas e continuas, e, portanto, ndo esta diretamente ligado com a

fragmentacéo da paisagem em si (Figura 10).

Ainda em relacdo ao eixo de uso da agua, a FM se assemelha mais a alguns
fragmentos (provavelmente em estagios mais avancados da sucessao, como discutido
anteriormente), que juntos se distribuem na regido mais conservativa da agua, com alta
MFE. Embora a FM represente uma floresta ombrofila com disponibilidade de agua
ampla e estavel ao longo do ano, o alto custo de construcdo e longevidade foliar -
associado a estratégia conservativa de recursos, dominante nos estagios tardios (Diaz,
2007) — pode ter levado a dominéancia de atributos voltados para conservacao de agua, na
forma de um alto modulo de elasticidade e CRApeT, que Nndo necessariamente representam
uma adaptacao as condi¢des de limitacdo hidrica desse ambiente, mas uma consequéncia
da economia do carbono. Alternativamente, a ordenacdo da FM nesta regido pode refletir
a alta diversidade funcional encontrada em um estagio sucessional tardio (Lohbeck et al,
2014; Joly et al, 2014). Adicionalmente, a FS se assemelha mais ao grupo de fragmentos
com alta dominancia de espécies, em relacdo ao CP 1, associados a baixo custo de
construcdo foliar, baixa resisténcia a seca e alta capacitancia foliar, que provavelmente é
explicado pela menor ABT e estagio sucessional, que reflete a dominancia de arvores

com crescimento rapido.

Em boa parte das comunidades de fragmentos, por outro lado, apesar de possuirem
estruturas variadas (em termos de estagio sucessional, ABT, N70, tamanho e
conectividade), selecionam pela dominancia de fenotipos capazes de lidar com a seca,
seja pela dominancia de conservagdo de agua/resisténcia a seca, ou pela dominancia da

alta capacidade de estoque de 4gua e manutencéo do circuito hidraulico (evitacdo a seca),
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mostrando uma tendéncia de diferentes comunidades fragmentadas em tipos funcionais

contrastantes, uma provavel atuacdo de um filtro ambiental associado a maior seca.

Assim, as florestas continuas e os fragmentos, distintos em relacdo a fragmentacéo
da paisagem, altitude e pronunciacdo da sazonalidade, podem ser distinguidos pela
capacidade de resistir a seca (isso €, se manter funcional a potenciais hidricos mais

negativos).

5. Consideracdes Finais

O trabalho mostrou que nas florestas da Mata Atlantica ha, potencialmente, uma
grande diversidade de respostas a seca, tanto pela amplitude do mais importante indicador
de resisténcia a seca — 0 ponto de perda de turgor — como pela estrutura dos eixos de
estratégias multivariadas. A amplitude do ponto de perda de turgor é similar a encontrada
para a média de florestas tropicais Umidas ao redor do mundo, provavelmente devido a
grande heterogeneidade ambiental e paisagens fragmentadas, que caracterizam as

florestas desse bioma - tdo cruciais para conservacao.

Na escala das espécies, a hipdtese de que uma folha com maior investimento
estrutural - mais densa, e com maior massa por unidade de area — seria acompanhada por
caracteristicas ligadas a resisténcia a seca e conservacao de 4gua, como alta manutencéo
de turgor e rigidez das paredes celulares, foi parcialmente contemplada. Apesar da
confirmagdo da correlagéo entre a densidade dos tecidos e resisténcia a seca, demais
correlagdes entre estrutura e hidraulica foram fracas ou inexistentes. Adicionalmente, as
correlagdes entre caracteristicas hidraulicas permitiram a compreensdo da coordenacédo

entre manutencdo do turgor e rigidez nas paredes celulares, associada a alta conservacéo
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da quantidade de &gua, de um lado, e alta elasticidade e capacitancia, associada a maior
evitacdo de agua, do outro. Essas relacBes podem ser interpretadas, em parte, pelo
processo de contracdo ou shrinkage, que esta ligado a capacidade da folha em manter a
estrutura do mesofilo no processo de desidratacdo. Embora hidraulica e estrutura se
distinguam em eixos multivariados diferentes, na escala das espécies, quando as

comunidades s&o consideradas ha incorporacdo desses dois aspectos em ambos 0s eixos.

Quando espécies sao consideradas, o eixo de escleromorfismo é mais eficiente em
distinguir espécies de floresta continuas e fragmentadas, respectivamente, do que o eixo
de uso da agua (i.e., resisténcia até evitacao a seca). Quando a escala da comunidade é
considerada, as florestas continuas se posicionam em uma regido definida por menor
resisténcia a seca (em termos do yppt), €M relacdo aos fragmentos. No entanto, a floresta
madura se assemelha mais a fragmentos mais diversos e com dominancia de alto
investimento estrutural da folha, com alta conservacdo de agua, e a floresta secundaria se
assemelha a fragmentos com menor diversidade de espécies e alta capacitancia foliar
(evitagdo a seca). Isso confirma, em parte, a hipdtese da dominéncia de espécies tolerantes
a seca nos fragmentos, e também a complementa em termos das estratégias observadas,
com potencial papel da capacitancia. Curiosamente, as comunidades de fragmentos e a
floresta secundaria, que estdo nas regides de evitacdo a seca, possuem baixa diversidade
e baixa massa foliar por area, indicando um potencial papel da capacitancia em estagios

sucessionais iniciais e/ou no design aquisitivo de recursos.

Por fim, o trabalho representa um levantamento inédito de como caracteristicas
estruturais e ligadas as relagcdes hidricas foliares estdo distribuidas na Mata Atléantica.
Estudos futuros que enderegem como tipos distintos de fragmentos — e.g., em relagdo a

tamanho, conectividade, historico de disturbio - estdo ligados a distribuicdo dessas
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estratégias sdo essenciais para o desenvolvimento de ferramentas para conservacao das

florestas na Mata Atlantica.
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7. Anexos

Anexo A. Mudangas climéticas associadas ao Antropoceno.

Para além da conversdo de florestas e fragmentacdo, adicionais modificagdes associadas
ao Antropoceno, em escalas local e global, s&o 0 aumento da temperatura e mudancas na
precipitacdo. As modificacfes associadas a composicdo atmosférica incluem gases de
efeito estufa — CO2 e vapor da agua - que aquecem a atmosfera e aerossois
antropogénicos, particulas e poeira, que diminuem o tamanho minimo e duracdo das
nuvens e e alteram a intensidade de precipitacdo (Malhi et al., 2014; Rosenfeld et al.,
2008). Adicionalmente, a remocao da cobertura vegetal, além de provocar um aumento
de temperatura, altera a quantidade de 4gua que retorna para atmosfera via transpiracéo e
diminui a evapotranspiracdo solo-atmosfera, mudando a formacéo, persisténcia e
reflectdncia das nuvens e distribuicdo de chuvas. Além de consequéncias para o ciclo da
agua, os ciclos biogeoquimicos também sdo afetados, uma vez que 0 aquecimento e seca
da superficie terrestre alteram a ciclagem de nutrientes acima do solo e diminuem o dreno
de carbono. O ciclo hidroldgico nos trépicos tem se tornado, em média, mais sazonais e

menos previsiveis em seus padrdes de chuva (Feng et al., 2013)
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Anexo B. Relacdo das espécies ou géneros que compuseram 70% da area basal das
parcelas de Floresta Madura, Secundaria e borda e interior de cada um dos 5 fragmentos.
Levantamento de floristica e fitosociologia: FM (Joly et al, 2012); FS (Marchiori et al.,

2015) e fragmentos (Gomes & Rochelle, dados ndo publicados).

Espécie Area Basal Espécie Area Rasal Espicle Area Basal
Relativa (%) Relativa (%) Relativa (%)

Floresta Maduara (FM) Floresta Secundaria (FS) Fragmento 2 (borda)

Rapanea hermogenesii 1.4 Alchornea riplinervia 48.6 Croron flovibumndus 11.3

Mellinedia argywogyna 2.1 Calvprrantles sirigipes 2.9 Awadenmuthera colubring 6,3

Orotea dispersa 1.4 Chrvsoplnllum viride 4.4 Casearia gossyplospernua 31

Clirvsoplndlin viride 28,6 Guapira apposita 2.9 Cordia sellowiana 44

Licania hoelmei 9.9 Inga marginata 4.1 Cuparia temiivalvis 6.l

Calvpiranthes Incida 2,0 Licawia hoehmel 6.3 Cuparia vernalis 14.7

Cabralea congierana subsp. cavferana 2,2 Micowia cabussi 4.2 Ewgeria sp. 3 33

Cryprocarva saligna 1.4 Mollinedia argvrogyna 2.8 Gvmmanthes Elotzsehiana 9.6

CornssaphonT microcoypa 1.9 Piptocarpiur mocrapocds 5,7 Lueliea grondifloras 132

Orotea catharinensis 9.1 Schefflera angustissima 3.6 Machaerium nvetitans 10.4

Amaioua infermedia 16 Siomwea monosperna 3.4 Mevermus sp. | 3.6

Micemia cabussy 2.3 Solmwnm cinmamomenm 4.3 Piptadenia gonaacantha 11,7

Aiowea acaredomarifera 2.8 Tibowching pulchra 6.7 Fragmenio 2 (interior)

Aleharnes glavdulosa 5.5 Fragmenio 1 {borda) Guaapira opposita 3B

Pouteria caimire 2.2 Cordia tricohotoma 6.5 Ghvmmanthes Elorzsehiana 4.6

Sehefflera angustissing 3,0 Crovon Toribamds 23.2 Anadenmuiera colubrimg 11,4

Myriaceae sp.2 2,0 Cupania vernalis 15.4 Cuparia remuivalvis 4.8

Guapiva apposita 6.4 Piptaderia gonoacanilio 5.9 Cupaveia vernalis 39

Myreia spectabilis 4.0 Fragmento 1 {interior) Vochvsia sp. | 18,1

Barlysa australis 3.3 Acvrinostemon concolor 7.4 Pipradenia sp. 1 4.8

Crvptocarva mandiccana 2.2 Croten fTerilbuids 43,2 Seriegalio pohpintla 35

Conpela venosa 4.6 Pipiaderia gonoacarniha 495 Hunviriasirum dentafum 56

. Area Basal . Area Basal . Area Basal

Especie Relativa (%) L Pecie Relativa (%) | Pecle Relativa (%)

Mapronmea guiarnensis 74  Fragmento 4 (borda) Lamanonia tevnala 6,3

Cassia ferruginea 56 Tibowchira pulchra 90,0 Anaderanthera colubring 220

Fabacene sp. 4.2 Myrsine coriacea 10,0 Brosimwn guianense 10,6

Croton floribundus 129  Fragmento 4 {(interior) Virola cf gardmeri 173

FPrendopiptadenia leprostaciva 31 Tibowching pulcira 63,2 Fabacea sp 33

Fragmenio 3 (borda) Crofon piptocalve 9.4 Xvlopia brasiliensiz 33

Miconia sp. 2 10,9 Pipiocapha sp. 8.8 Savia dicivecarpa 32

Amzioua intermedia 3.2 Crovon flovibundis 16,6 Copajfera longsdorffii 35

Micomia sp. § 12,1 Fragmento 5 (borda)

Pera glabrava 53,5 Savia dictvocarpa 10,6

Xvilopia brasiliensis 56 Peraglabrata 7.6

Cruvarraria enistrolis 44 Fimlo n:;.l" gl T.9

Arwdira sp. 84  Psendopiptadenia leprostaciva 233

Fragmento 3 (interior) Piptocarpha sp.2 8.8

Amuriaua inrermedin B8 Brosimmnm pifamense 10,9

Xviopia brasiliensis 4.5 Anadenantiera colubrira 236

Lauraceae sp, 2 282  Cecrapia hololenca 10,9

Lawraceae sp. 4 7.2 Fragmeite 5 {interior)

Andira sp. 7.0  Guapira opposita 8,7

Matavba sp. 2 7.2 Mmaenus sp. 2 4.8

Crparite renivalvis B4 Irora gardneriana 36

Oeatea sp. 3 9.2 Cuponta fenivalvis a7

Miconia dodecandra 9.5  Handroanthus cf impetiginosis 4,0
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