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BARROSO, Jorcely Gonçalves. Estratégias funcionais de plântulas e da regeneração de 

espécies lenhosas da caatinga do nordeste brasileiro. Recife, PE: UFRPE, 2017. 

Orientadora: Profª. Drª. Maria Jesus Nogueira Rodal; Co-orientador: Profº. Drº. André Luiz 

Alves de Lima  

 

RESUMO 

 

A luz é um recurso determinante ao crescimento e à sobrevivência das plantas, mesmo em 

ambientes onde esse recurso não é necessariamente limitante, como nas Florestas Tropicais 

Sazonalmente Secas. O efeito do gradiente de luminosidade nos traços relacionados a captura 

de recursos e sua plasticidade adaptativa para espécies da caatinga ainda não são conhecidos. 

O objetivo desse trabalho foi investigar a influência do gradiente de luminosidade nos traços 

morfológicos e alocacionais em plântulas de 10 espécies lenhosas, amplamente distribuídas 

no semiárido brasileiro. As espécies apresentam uma vasta combinação de traços fenológicos, 

potencial hídrico e densidade da madeira. Testou-se as hipóteses: 1) a plasticidade na área 

foliar específica (AFE) está relacionada positivamente a taxa de crescimento relativo (TCR), 

sendo, portanto, adaptativa (capítulo 1); 2) o efeito do gradiente de luminosidade resulta em 

variação coordenada entre os traços das raízes e das folhas (capítulo 2). O experimento, 

montado no município de Serra Talhada, PE, foi composto pelos tratamentos 100%, 60% e 

30% de luz, tendo as plântulas ficado por 120 dias regadas três vezes por semana com base na 

evapotranspiração de referência. Foram mensurados 15 traços morfológicos e alocacionais, 

conhecidos por responder à variação na disponibilidade de luz. A TCR não foi correlacionada 

com a plasticidade na AFE, mas com a plasticidade na alocação de biomassa no caule e nas 

raízes. As maiores TCR foram observadas em plântulas de espécies decíduas com madeira de 

alta densidade e as menores nas espécies sempre verde. As espécies que responderam 

significativamente ao gradiente de luz foram Bauhinia cheilantha que cresceu mais 

rapidamente a 60% de luz, e Cynophalla flexuosa, com menor desempenho a 30% de luz. Não 

houve variações coordenadas entre os traços foliares e radiculares ao longo do gradiente de 

luz. As espécies não diferiram quanto ao comprimento radicular específico, embora com 

diferenças significativas entre comprimento radicular total e massa seca das raízes. Portanto, 

nenhuma das hipóteses foi confirmada. Os resultados revelam uma complexa ligação entre os 

traços foliares e radiculares, com grande diversidade de mecanismo possibilitando a 

coexistência, e com a plasticidade neutralizando grande parte da diferenciação de nicho. Os 

resultados sugerem que a plasticidade nos traços das raízes e do caule pode ser importante 

para lidar com a sombra e com a seca, provavelmente relacionada a capacidade da espécie em 

lidar com a variação na disponibilidade desses recursos.  

 

 

Palavras-chave: Caatinga; espectro econômico das raízes; gradiente de luminosidade; 

plasticidade fenotípica. 
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BARROSO, Jorcely Gonçalves. Seedling and sapling functional strategies in Caatinga 

woody species of Northeast Brazil. Recife, PE: UFRPE, 2017. Orientadora: Profª. Drª. 

Maria Jesus Nogueira Rodal; Co-orientador: Profº. Drº. André Luiz Alves de Lima  

 

ABSTRAT 

 

Light is a determining resource to seedlings growth and survival, even in environments where 

light is not necessarily limiting, such as in Seasonally Dry Tropical forests. The effect of light 

gradient in traits related to resource acquisition and adaptive plasticity in Caatinga's woody 

species are not known. This study aimed to investigate the influence of a light gradient in 

morphological and allocational traits in seedlings of ten woody species, widely distributed in 

semiarid Northeast Brazil. These species represent a vast combination of phenologic traits, 

water potential and wood density. We tested the following hypotheses: 1) specific leaf area 

(SLA) plasticity responds positively to relative growth rate (RGR), therefore being adaptive 

(Chapter One); 2) the effect of light gradient results in a coordinated variation among root and 

leaf traits (Chapter Two). The experiment was carried in Serra Talhada, PE and was 

comprised of three treatments, 100%, 60% e 30% light, where seedlings were watered three 

times a week, based on local evapotranspiration. We evaluated nine morphological and 

allocational traits, known for responding to light availability changes. RGR was not correlated 

with plastic to SLA, but was with plastic to biomass allocation to roots and stem. The greatest 

RGR were observed in high wood density deciduous species and the lowest RGR were 

observed in evergreen species. The species which responded significantly to light gradient 

were Bauhinia cheilantha which grew faster at 60% light, and Cynophalla flexuosa, with the 

slowest growth at 30% light.  There was no coordinated variation between root and leaf traits 

and light gradient. Species did not differ in specific root length, although there were some 

significant difference between total root length and root dry mass. Therefore, none of our 

hypotheses were confirmed. Such results reveal a complex relation among leaves and roots 

traits, with a diversity of mechanisms allowing the coexistence of species and with plasticity 

neutralizing a great part of niche differentiation.  Also, our results suggest that root and stalk 

traits plasticity could be important for shade tolerance, probably related to species capacity to 

deal with heterogeneity in resource availability. 

 

 

Keywords: Caatinga; root economics spectrum; light gradient; phenotipic plasticity 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

As plântulas estão sempre sujeitas a alta mortalidade, especialmente em ambientes 

com alta irradiação e baixa disponibilidade hídrica (FACELLI, 2008), como nas Florestas 

Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS, BLASCO et al., 2000). Cerca de 97% dos 

remanescentes dessas florestas estão seriamente ameaçadas por atividades antrópicas e 

mudanças climáticas globais (MILES et al., 2006). Assim, investigar a regeneração das 

espécies lenhosas desse ambiente é crucial para restauração dessas florestas (VIEIRA; 

SCARIOT, 2006).  

O percentual de radiação fotossinteticamente ativa (PAR - Photosynthetically active 

radiation) que chega no chão em uma área da Caatinga (Floresta Sazonalmente Seca, MILES 

et al., 2006), varia de 34% a 49% no verão e 26% a 13% no inverno (Barroso et al. dados não 

publicados). As diferenciações espaciais e temporais na interceptação de luz são decorrentes 

da arquitetura das copas, da morfologia e fenologia das folhas (WERNER et al., 2001), da 

riqueza de espécies que compõem as manchas (JUCKER et al., 2015) e do processo de 

sucessão (LEBRIJA-TREJOS et al., 2011). Assim, o microclima abaixo das copas é altamente 

heterogêneo e substancialmente diferente das áreas abertas comparáveis, mesmo quando a 

densidade das folhas na copa é baixa, transformando a floresta em um mosaico de 

microclimas (VON ARX et al., 2013). Logo, a variação na disponibilidade de luz influencia e 

a biodiversidade e produtividade dos ecossistemas (ISHII et al., 2004; JUCKER et al., 2015).  

As plantas são expostas a algum grau de sombreamento durante sua ontogenia 

(VALLADARES; NIINEMETS, 2008), de forma que a composição de espécies dentro de 

uma comunidade é regida por adaptações ecológicas e fisiológicas para diferentes níveis de 

luz, por meio de um ajuste fenotípico (SULTAN, 1987). O valor potencial desse ajuste é 

chamado de plasticidade fenotípica, sendo definido como a “capacidade de genótipos 

individuais de expressar diferentes fenótipos, alterando, por exemplo, morfologia ou 

fisiologia, em resposta a mudanças nas condições ambientais” (STRAND; WEISNER, 2004). 

A plasticidade pode ser de três tipos: 1) adaptativa, na qual é esperado que o mesmo 

genótipo seja bem-sucedido em diferentes condições (CHAPIN et al., 1993, ver HAMANN et 

al., 2016); 2) neutra (não adaptativo, GHALAMBOR et al., 2007), onde não existe relação 

entre a plasticidade fenotípica e o melhor desempenho (ver SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 

2006a); 3) negativa, na qual a plasticidade no traço influencia negativamente o desempenho 

das espécies (ver GODOY et al., 2012). As respostas variam com a espécie, traço analisado e 

com o fator ambiental (MATESANZ; VALLADARES, 2014).  
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A área foliar específica diminui com o aumento da disponibilidade de luz (POORTER 

et al., 2009; STERCK et al., 2013; DEVANEY et al., 2015; LIU et al., 2016). Como a planta 

altera o investimento em biomassa, morfologia das folhas, caule e raízes para aquisição ideal 

desse recurso, ainda não está claro (POORTER; RYSER, 2015; FRESCHET et al., 2015). 

Acima do solo, a captura de recursos é expressa pelo espectro econômico das folhas 

(WRIGHT et al., 2004). Em uma extremidade do eixo estão as espécies com estratégia 

aquisitiva, com baixo investimento de massa seca por área (alta área foliar especifica, AFE), 

mas com folhas com baixa longevidade; no outro extremo, espécies com estratégia 

conservativa, com alto investimento de massa seca por área (baixa AFE), mas folhas com alta 

longevidade (WRIGHT et al., 2004; WRIGHT et al., 2005). 

Abaixo do solo, as raízes finas (< 2 mm) são as responsáveis pela absorção de recursos 

(KONG et al., 2016). Reich (2014) propôs a existência de um espectro econômico para raízes 

similar ao das folhas. O autor baseou-se na expectativa de que espécies cujas folhas 

apresentam alta capacidade de aquisição de recursos (alta AFE) exigem raízes com alta 

capacidade de aquisição de água e de nutrientes (alto comprimento radicular específico, CRE) 

e o contrário é esperado para espécies com estratégia conservativa (baixo CRE). Logo, os 

traços das folhas e de raízes seriam positivamente correlacionados (REICH, 2014). No 

entanto, não existe consenso sobre a variação coordenada entre os órgãos responsáveis pela 

aquisição de recurso acima (folhas) e abaixo do solo (raízes finas) (ver PRIETO et al., 2015; 

WEEMSTRA et al., 2016). 

Investigar a plasticidade adaptiva das plântulas e a existência de uma relação 

coordenada entre traços das folhas e das raízes, ao longo do gradiente de luminosidade, pode 

ajudar a compreender e fazer previsões sobre o crescimento e a sobrevivência das espécies a 

medida que o ambiente vai mudando ao longo do processo de sucessão. Esta é uma 

importante ferramenta a ser incorporada nos protocolos de restauração de florestas 

sazonalmente secas. 

Este trabalho teve como objetivo investigar a influência do gradiente de luminosidade 

(100%, 60% e 30% de luz) nos traços morfológicos e alocacionais em plântulas de 10 

espécies lenhosas amplamente distribuídas no semiárido brasileiro. Testaram as hipóteses: 1) 

a plasticidade na área foliar específica está relacionada positivamente a taxa de crescimento 

relativo, sendo, portanto, adaptativa (capítulo 1); 2) o efeito do gradiente de luminosidade 

resulta em variação coordenada entre os traços das raízes e das folhas (capítulo 2).  
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2. REVISÃO DE LITERATURA  

 

2.1 Plasticidade 

A “capacidade de genótipos individuais de expressar diferentes fenótipos, alterando, 

por exemplo, morfologia ou fisiologia, em resposta a mudanças nas condições ambientais” é 

chamada de plasticidade fenotípica (STRAND; WEISNER, 2004). Esse ajuste ao ambiente 

pode ocorrer por meio da alteração na alocação de massa nas folhas, caules e raízes, e/ou 

alterando a morfologia e/ou anatomia de cada um desses órgãos (POORTER; RYSER, 2015). 

Alocação pode ser quantificada como a fração de massa investida em folhas (massa a 

seca das folhas/massa seca total), caules (massa seca do caule / massa seca total) e raiz (massa 

seca da raiz/massa seca total) (POORTER; RYSER, 2015). A morfologia pode ser expressa 

em termos de área foliar específica (área foliar total/massa seca da folha); comprimento 

específico do caule (comprimento do caule/massa seca do caule) e comprimento radicular 

específico (comprimento total de raízes/massa seca das raízes) (POORTER; RYSER, 2015).  

Poorter et al. (2012) em uma meta análise com diversos grupos de plantas, sugeriram 

que elas geralmente são menos capazes de ajustar a alocação de biomassa do que alterar a 

morfologia do órgão. Os mecanismos que regulam a alocação não estão claros, sendo que a 

identidade da espécie e as condições ambientais influenciam os mecanismos. Por exemplo, 

Valadares et al. (2002), em um gradiente de luminosidade, observaram maior plasticidade 

morfológica em Fagus sylvatica do que em Quercus robus, enquanto o inverso foi verdadeiro 

para os traços fisiológicos e anatômicos (densidade estomática, espessura epidérmica e área 

de troca de parênquima). Sánchez-Gómez et al. (2006b) verificaram que em resposta a 

diferença de irradiância, Pistacia lentiscus apresentou maior plasticidade geral (morfológica e 

fisiológica) que as quatro espécies do gênero Quercus, o contrário do que foi observado para a 

disponibilidade de água (para mais exemplos ver SÁNCHEZ‐GÓMEZ et al., 2008; 

FRESCHET et al., 2013; MATESANZ; VALLADARES, 2014). 

 A plasticidade fenotípica é um dos principais modos de adaptação em plantas, seja em 

nível individual, amortecendo as mudanças ambientais ao longo da sua ontogenia, ou a nível 

de população, permitindo colonizar e se estabelecer em diversos habitats e, portanto, 

influenciar a amplitude ecológica de uma espécie (MATESANZ; VALLADARES, 2014). 

 Ambientes propensos a mudanças imprevisíveis, como as florestas secas, favorecem 

uma expressão fenotípica reduzida, denominada canalização genética, produto da redução da 

variação fenotípica hereditária disponível para seleção natural (KAWECKI, 2000). Contudo, a 
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canalização não exclui a plasticidade, já que nenhuma espécie pode persistir sem qualquer 

regulação às mudanças ambientais (LEVY; SIEGAL, 2012). Sánchez-Gómez et al. (2008) 

estudando plântulas de oito espécies arbóreas de clima mediterrânico, em quatro níveis de 

irradiância, observaram baixa plasticidade e alta canalização para os traços alocacionais e o 

inverso para os traços morfológicos. A promoção simultânea da canalização e da plasticidade 

tem sido classificada como adaptativa (DEBAT; DAVID, 2001), aumentando a aptidão média 

do indivíduo em um ambiente altamente imprevisível (MATESANZ; VALLADARES, 2014). 

 Se a plasticidade é mesmo adaptativa, é esperado que o mesmo genótipo seja bem-

sucedido em diferentes condições (CHAPIN et al., 1993). Por exemplo, Gimeno et al. (2009) 

observaram que plântulas de seis populações Quercus ilex aclimatadas a contrastantes 

condições ambientais não diferiram quanto a suas altas taxas de tolerância ao calor e ao frio.  

Evidência de plasticidade adaptativa para área foliar específica (AFE) foram 

observadas por Hamann et al. (2016) para gramínea Poa alpina, aclimatada a diferentes 

microclimas, influenciando positivamente a biomassa reprodutiva. No entanto, em uma 

recente meta análise, Liu et al. (2016) não observaram qualquer evidência que a maior 

plasticidade da AFE tenha contribuido para o aumento da biomassa, pelo contrário, espécies 

com alta plasticidade foram menos capazes de manter a biomassa sob sombra. Assim, 

algumas das mudanças plásticas na AFE, antes pensada como adaptação da espécie, pode 

simplesmente refletir respostas passivas ao ambiente (LIU et al., 2016). Mas esses autores 

afirmaram que são necessários mais estudos para se chegar a uma conclusão definitiva. 

Assim, nem toda plasticidade é adaptativa. Godoy et al. (2012), estudando 17 pares de 

espécies nativas e exóticas, filogeneticamente relacionadas, em um gradiente de nutrientes e 

luz, observaram que a plasticidade na eficiência fotossintética influenciou positivamente a 

biomassa e a sobrevivência das espécies exóticas e negativamente as das espécies nativas 

(plasticidade mal adaptativa; para outros exemplos ver VAN KLEUNEN; FISCHER, 2005, 

LIU et al., 2016) 

A plasticidade pode ainda ter efeito neutro (não adaptativo; GHALAMBOR et al., 

2007). Sánchez-Gómez et al. (2006a) não encontraram relação entre plasticidade fenotípica e 

o desempenho sob seca para quatro espécies arbóreas de clima mediterrânico.  

A plasticidade mal (ou não) adaptativa pode ser decorrente da influência de outros 

fatores co-ocorrentes (por exemplo, água e luz), ou seja, a plasticidade de um traço em relação 

a um fator pode ser influenciada por uma gama de valores de outro fator (VALLADARES; 

GIANOLI, 2007).  Maestre et al. (2007) observaram que a alta disponibilidade de nutrientes 
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provocou maior plasticidade na biomassa das espécies Lolium perene e Plantago lanceolata, 

enquanto para Holcus lanatus esse resultado só foi observado quando somado a alta 

concentração de CO2. Amissah et al. (2015) estudaram a plasticidade nos traços 

morfológicos e fisiológicos de 24 espécies de árvores tropicais de diferentes ambientes 

(floresta chuvosa, temperada e seca) quanto a tolerância a seca (irrigadas e não irrigadas) e a 

sombra (5% e 20% de luz) e observaram que os indivíduos sob constante irrigação e 20% de 

luz apresentaram maior plasticidade que submetidos aos outros tratamentos, mas a 

plasticidade não estava relacionada à maior a taxa de crescimento relativo.  

Vários estudos têm demostrado que a plasticidade pode neutralizar a diferenciação 

interespecífica. Por exemplo, Sterck et al. (2013) observaram que a plasticidade neutralizou 

grande parte da separação do nicho para mudas de 1,5 anos de 15 espécies de Psychotria em 

três níveis de luz. Padilla et al. (2007) verificaram que independentemente da tolerância a 

seca e do tamanho da semente em condições de reduzida quantidade de água, as espécies 

lenhosas de clima mediterrânico Genista umbellata, Lycium intricatum e Retama 

sphaerocarpa não diferiram quanto ao crescimento radicular.  

Resumindo, as respostas plásticas variam segundo a espécie, o traço analisado, o fator 

abiótico e a interação entre fatores, podendo neutralizar a diferenciação interespecífica e ser 

reduzida em habitats que experimentam mudanças ambientais imprevisíveis. De forma que 

fenótipos que apresentam alta canalização (menor plasticidade), podem ser mais vulneráveis a 

mudanças ambientais (VALLADARES; GIANOLI, 2007) 

 

2.2 Efeito da luz 

 O percentual de radiação fotossinteticamente ativa (PAR - Photosynthetically active 

radiation) que chega no chão em florestas estacionais decíduas varia de 2% a 4% no verão e 

20% a 68% no inverno (RENAUD et al., 2011), enquanto em uma floresta sazonalmente seca, 

chega a menos de 10% do pleno sol, provocando alta heterogeneidade espaço-temporal das 

condições ambientais, especialmente durante a estação chuvosa (LEBRIJA-TREJOS et al., 

2011). Além da mudança sazonal na disponibilidade de luz, essa variação ocorre em questões 

de minutos dentro das manchas de vegetação e ao longo dos anos devido ao processo de 

sucessão (CHAZDON, 1988) 

 As diferenciações espaciais e temporais na disponibilidade de luz são decorrentes da 

arquitetura das copas, da morfologia e da fenologia das folhas (WERNER et al., 2001), e da 

riqueza de espécies que compõem as manchas (JUCKER et al., 2015), resultando na proteção 
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do solo contra a radiação solar direta, diminuindo a temperatura do solo e do ar (PORTÉ et 

al., 2004), minimizando da evapotranspiração (LEBRIJA-TREJOS et al., 2011).  

Como resultado, o microclima abaixo das copas é substancialmente diferente das áreas 

abertas comparáveis, mesmo quando a densidade das folhas na copa é baixa, transformando a 

floresta em um mosaico de microclimas (VON ARX et al., 2013) e influenciando a 

biodiversidade e a produtividade dos ecossistemas (ISHII et al., 2004; JUCKER et al., 2015). 

O sombreamento diminui a disponibilidade e a qualidade de luz para as plantas no sub-bosque 

(POORTER et al., 2009), o que torna a disponibilidade de luz um fator chave na dinâmica 

florestal.  

 Uma das formas mais citadas de aclimatação à disponibilidade de luz é o ajuste da 

folha (POORTER et al., 2009; STERCK et al., 2013; DEVANEY et al., 2015; LIU et al., 

2016).  A folha é o principal órgão fotossintético e ajusta-se continuamente à disponibilidade 

de luz, de forma que a indução fotossintética ocorre dentro de minutos, o ajuste fotossintético 

em dias e as alterações morfológicas podem levar semanas ou meses (ACKERLY, 1997).  

Consequentemente, há grande variação na quantidade de carbono e nutrientes por área 

folhar para interceptação ideal de luz, de forma que, no sol, as plantas maximizam sua 

capacidade fotossintética aumentando a biomassa por unidade de área foliar (POORTER et 

al., 2009). O superaquecimento dessas folhas é evitado por meio do resfriamento convectivo, 

comum em folhas de menores proporções (YATES et al., 2010), e por transpiração, que 

necessita de disponibilidade de água (WESTOBY; WRIGHT, 2003). 

Sob condições de baixa luminosidade, o aumento da capacidade fotossintética ocorre 

por meio do aumento da área foliar por unidade de massa (POORTER et al., 2009). Nessas 

condições a planta investe mais N em clorofila que em rubisco, aumentando a captura de luz 

(POORTER; EVANS, 1998; BLOOMFIELD et al., 2014). Essas folhas são mais finas e 

menos resistentes a dissecação que as produzidas sob alta disponibilidade de luz 

(ROZENDAAL et al., 2006).  

A relação entre área foliar e unidade de massa é chamada de área foliar específica 

(AFE, cm².g-1, COOMBE, 1960). AFE representa o equilíbrio entre o custo de construção de 

uma folha e os benefícios na forma de fixação de carbono através da fotossíntese, e está 

relacionada à longevidade foliar, conforme o espectro econômico da folha (WRIGHT et al., 

2004). Por exemplo, espécies com alta AFE têm menor custo na construção foliar e mais 

rápido retorno sobre o investimento, devido à baixa massa foliar por unidade de área, altas 

concentrações de nutrientes e altas taxas fotossintéticas por unidade de massa, porém, tem 
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folhas com vida útil mais curta (espécies decíduas, estratégia aquisitiva) o oposto é verdadeiro 

para espécies com folhas de longa duração (sempre verde, estratégia conservativa) (WRIGHT 

et al., 2005). 

Apesar de muitas tentativas de classificação das espécies quanto as respostas ao 

gradiente de luz (por exemplo BUDOWSKI, 1965; DENSLOW, 1980; SWAINE; 

WHITMORE, 1988), frequentemente os estudos dividem as espécies apenas como tolerantes 

e intolerantes a sombra (ver VALLADARES et al. 2002; POORTER et al., 2009; 

NIINEMETS, 2010; PONS; POORTER, 2015).  

Valladares et al. (2002) observaram que Fagus sylvatica, espécie tolerante a sombra 

(estratégia conservativa), é mais plástica nos traços morfológicos que Quercus robur, espécie 

adaptada a alta disponibilidade de luz (estratégia aquisitiva), que apresentou maior 

plasticidade nos traços anatômicos e fisiológicos. Rozendaal et al. (2006) estudaram a 

aclimatação de 16 traços em folhas de 36 espécies arbóreas na Bolívia em alta e baixa 

luminosidade, e observaram que a luz teve efeito significativo em 12 traços, mas as espécies 

mostraram respostas proporcionalmente semelhantes à luz, mesmo apresentando grande 

diferenças na tolerância à sombra. Logo, a plasticidade em um conjunto de traços anatômicos, 

morfológicos e fisiológicos (e também arquitetônico) possibilitam igual eficiência na captura 

de luz para espécies tolerantes e intolerantes à sombra (NIINEMETS, 2010). 

De modo geral, existe uma tendência das espécies tolerantes à sombra apresentarem 

estratégias de uso conservativo de recursos, com maior investimento na estocagem de energia, 

tendem a ter alta plasticidade em traços morfológicos que otimizam a captura de luz 

(VALADARES et al., 2002; VALLADARES; NIINEMETS, 2008; BÖHNKE; 

BRUELHEIDE, 2013). Já as espécies intolerantes (ou demandantes de luz) possuem maior 

plasticidade fisiológica (relacionada a fotossíntese, VALADARES et al., 2002), aclimatando-

se rapida e eficientemente a mudanças bruscas no regime de luz (DOS ANJOS et al., 2012).  

Funk; Cornwell (2013) observaram que em florestas dominadas por espécies decíduas, 

como a Caatinga (SAMPAIO, 1995), a simples dicotomia, decíduas-aquisitivas versus sempre 

verde-conservativas, não reflete adequadamente a variação das características funcionais das 

folhas em uma floresta seca, de forma que a duração da retenção de folhas durante a estação 

seca representa melhor a economia de recursos (ver também LOHBECK et al., 2015). Assim, 

uma classificação dicotómica entre tolerantes e intolerantes a sombra não contempla a 

variação de respostas relacionadas à aquisição ideal de luz ao longo da sucessão (LOHBECK 

et al., 2013, WOLFE et al., 2016).  
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Oliveira et al. (2015), considerando a duração da retenção de folhas, a densidade da 

madeira e o potencial hídrico,  identificaram quatro grupos funcionais de espécies da caatinga 

- grupos de espécies com respostas semelhantes a fatores externos e/ou efeitos sobre os 

processos ecossistêmicos, independentemente de suas relações filogenéticas e taxonômicas 

(GRIME, 1977; de BELLO et al., 2010), os quais são: i) sempre verdes; (ii) decíduas de baixa 

densidade (iii); decíduas de alta densidade e (iv) decíduas tardia de alta densidade as quais se 

separam principalmente por padrões fenológicos vegetativos e ecofisiológicos. Esses grupos 

são mais prováveis de representar as diferentes estratégias de adaptação ao gradiente de 

sucessão em florestas secas, pois contemplam variedades de respostas relacionadas a 

evitar/tolerar a seca e aquisição ideal de luz (ver REICH; BORCHERT 1988; FICHOT et al., 

2010; XU et al., 2016, O'BRIEN et al. 2017) em um mosaico microclimático com diferente 

disponibilidade desses recursos (ver von ARX et al., 2013). 

É consenso que o funcionamento ótimo das folhas difere entre alta e baixa 

disponibilidade de luz (VALLADARES et al. 2002; ROZENDAAL et al., 2006; 

NIINEMETS, 2010).  Gibert et al. (2016) em uma meta análise, observaram que área foliar 

específica (AFE) é positivamente relacionada com taxa de crescimento relativo em plântulas, 

isso porque espécies com alta AFE podem implantar uma unidade de área foliar por massa 

seca da folha, com menor custo energético. No entanto, como comentado anteriormente, a 

plasticidade da AFE pode não ser adaptativa (LIU et al., 2016). 

Essa aparente discrepância pode estar relacionada com a ecologia das espécies, já que 

as condições bióticas e abióticas podem modificar a resposta. Por exemplo, uma espécie 

exigente a luz (alta AFE) pode crescer rapidamente em níveis de luz elevado, confirmando os 

resultados de Gibert et al. (2016), porém podem morrer rapidamente quando sombreada, 

confirmando os resultados de Liu et al. (2016) (ver WRIGHT et al., 2010).  

Um importante traço que influencia negativamente o crescimento em todas as fases 

ontogenéticas da planta é a densidade da madeira (DM) (GIBERT et al., 2016). DM está 

relacionada à maior resistência à cavitação do xilema, mas não à eficiência hidráulica, que 

depende das dimensões dos vasos (densidade do xilema, CHAVE et al., 2009), apesar de 

alguns estudos relatarem correlação negativa entre a densidade da madeira e a condutividade 

hidráulica (MARKESTEIJN et al., 2011; GUET et al., 2015). Logo, a densidade da madeira 

afeta indiretamente a taxa de crescimento por meio da condutividade hidráulica, porque 

madeira densa pode ter uma eficiência hidráulica inferior, e diretamente devido aos altos 

custos de construção (CHAVE et al., 2009; HAJEK et al., 2014). 
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No entanto, estudos que analisem a densidade da madeira e o potencial hídrico em fase 

de plântulas precisam ser realizados (GIBERT et al., 2016), já que resultados variam de 

acordo com as condições ambientais. Por exemplo, Fichot et al. (2010) constataram que, 

quando bem irrigados, os genótipos mais resistentes a cavitação (alta densidade de madeira) 

de duas espécies de Populus cresceram mais rapidamente que genótipos de maior 

vulnerabilidade (baixa densidade de madeira). Plavcová et al. (2011), estudando o efeito do 

sombreamento nas características anatômicas e hidráulicas do xilema em plântulas de híbridos 

de Populus trichocarpa e Populus deltoides, observaram que o sombreamento resultou em 

xilema mais vulnerável e menos eficiente. Johnson et al. (2011) verificaram que após sete 

semanas, plântulas de Eucalyptus grandis, cultivadas a pleno sol, apresentaram duas vezes 

maior condutividade hidráulica que plântulas cultivadas na sombra.  

O ajuste na atividade cambial pode ser resultado e flutuações intra-anuais da densidade 

da madeira (FIDM), especialmente comuns em espécies de clima mediterrâneo devido à 

necessidade das espécies lidarem com condições altamente sazonais (VIEIRA et al., 2010; 

OLANO et al., 2015; ZALLONI et al., 2016; BATTIPAGLIA et al., 2016). Estas flutuações 

ocorre devido à presença de células do lenho inicial na primeira, segunda ou terceira parte da 

formação de um anel de crescimento, provavelmente relacionada ao retorno das condições 

favoráveis para o crescimento de árvores depois do início da formação de lenho tardio, 

aumentando a condutividade hidráulica ou o volume disponível de madeira para o 

armazenamento de água (DE MICCO et al., 2016). A formação do FIDM depende do 

genótipo, idade, tamanho, profundidade de enraizamento, habitat, solo, clima, atividade 

fotossintética e estratégias de alocação (VIEIRA et al., 2014; CARRER et al., 2015; OLANO 

et al., 2015; ZALLONI et al., 2016) 

Apesar da importância do ajuste da atividade cambial (potencial hídrico) e da 

formação do FIDM para espécies de florestas secas, seu efeito na capacidade adaptativa não é 

conhecido (DE MICCO et al., 2016). 

 

2.3 Alocação de biomassa 

 As duas principais escolas que tratam a descrição e alocação de biomassa são: 1) visão 

de fração de massa, que afirma que a alocação de massa em qualquer momento é considerada 

um forte condutor na captura de recurso, desempenhando um importante papel no crescimento 

da planta (EVANS, 1972); 2) visão alométrica, prevê uma série de relações (por exemplo, 

área foliar específica versus comprimento radicular específico) que refletem como a planta 
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divide a massa para maximizar a captura de recursos acima e abaixo do solo, considerando a 

quantidade total investida em um órgão em relação a outro (NIKLAS, 1994; ENQUIST; 

NIKLAS, 2002). A primeira tem a vantagem de estar diretamente relacionada à taxa de 

crescimento real e a segunda é um poderoso instrumento para compreender as relações 

observadas entre os órgãos (POORTER et al., 2012). 

 Essas duas abordagens podem ser usadas para entender a teoria de particionamento 

ideal, que sugere que as plantas devem alocar mais massa para o órgão que adquire o recurso 

mais limitante, isto é, as plantas tendem a alocar mais massa para as raízes quando a água ou 

nutrientes são limitantes e mais para as folhas quando a luz é limitante (BLOOM et al., 1985; 

MCCARTHY; ENQUIST, 2007). No entanto, o padrão de alocação de biomassa para folhas, 

caule e raízes é influenciado pelo ambiente, tamanho da planta, história evolutiva e 

competição (POORTER et al., 2012). Por exemplo, Chen et al. (2008) observaram que o 

padrão de alocação de biomassa para raizes e folhas em alta e baixa luminosidade, 

respectivamente, alterou positivamente a taxa de crescimento relativo (TCR) nas espécies 

arbóreas Litsea dilleniifolia, Pometia tomentosa e Bauhinia variegata, porém quando 

cultivadas com a liana Byttneria grandifolia, a competição reduziu a TCR.  

Acima do solo, a captura de recursos é expressa pelo espectro econômico das folhas 

(WRIGHT et al., 2004). Em uma extremidade do eixo estão as espécies com estratégia 

aquisitiva, com baixo investimento de massa seca por área (alta área foliar especifica, AFE), 

mas com folhas com baixa longevidade; no outro extremo, espécies com estratégia 

conservativa, com alto investimento de massa seca por área (baixa AFE), mas folhas com alta 

longevidade (WRIGHT et al., 2004; WRIGHT et al., 2005). 

 Abaixo do solo, as raízes têm outras funções além da absorção, que incluiem suporte 

para a parte aérea e transporte e armazenamento de água e nutrientes (EISSENSTAT; 

YANAI, 1997), levando a diferenças entre raízes grossas e raízes finas (< 2 mm) (KONG et 

al., 2016). Portanto, para entender melhor o funcionamento das raízes é preciso separar as 

partes segundo a função (EISSENSTAT et al., 2000). KONG et al. (2016), estudando 96 

espécies de diversos grupos, observaram relações significativas dos traços morfológicos e 

fisiológicos das raízes finas, indicando uma estratégia econômica aquisição-conservação de 

recursos, enquanto nenhuma relação foi encontrada para raízes grossas.  

Mas as estratégias da aquisição e uso dos recursos tem sido pensada como a interação 

de múltiplas características. Recentemente, Reich (2014) propôs um espectro econômico da 

planta inteira, sugerindo a existência de um espectro econômico das raízes, baseado na 
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hipótese de que a aquisição de recursos acima (folhas) e abaixo do solo (raízes finas) são 

coordenados ao longo de um eixo a partir de traços para aquisição e conservação de recursos 

(ver também ROUMET et al., 2016). A lógica por traz da existência de um eixo comum para 

raízes é que espécies cujas folhas apresentam alta capacidade de aquisição de recursos (alta 

AFE), exigem raízes com alta capacidade de aquisição de água e nutrientes (alto comprimento 

radicular específico, CRE) e o contrário é esperado para espécies com estratégia conservativa 

(baixo CRE) (REICH, 2014). Assim, na existência do espectro econômico das raízes, os 

traços das folhas e de raízes são positivamente correlacionados (REICH, 2014).  

Os estudos que suportam a existência do espectro econômico das raízes observaram 

que as espécies com alta taxas de crescimento relativos têm altas concentrações de N nas 

folhas e raízes, raízes de vida mais curta e elevada AFE (KEMBEL et al., 2008). Observaram 

ainda correlações positivas entre frações de massa de folhas e raízes, área foliar específica 

(AFE) e comprimento específico da raiz (CRE) (FRESCHET et al., 2015), e espécies com um 

conjunto de traços conservativo, como raízes com baixa CRE, longa duração com tecido de 

alta densidade e alta relação C:N; e espécies com traços aquisitivos, raízes com uma alta CRE, 

alto teor de N e taxas respiratória (ROUMET et al., 2016), indicando que as raízes e as folhas 

são funcionalmente coordenadas (ver também, HOLDAWAYET al., 2011; VALVERDE-

BARRANTES et al., 2015). 

Os principais argumentos contra a existência do espectro econômico das raízes foram 

listados pela recente meta-analise de Weemstra et al. (2016). O primeiro argumento é que as 

características das raízes são simultaneamente limitadas por vários fatores ambientais, não 

necessariamente relacionados com a captação de recursos, por exemplo, solos densos 

impedem a formação de raízes finas, porque as raízes finas não podem penetrar facilmente 

nesses solos.   

Os autores argumentaram que as raízes enfrentam um complexo quebra-cabeça porque 

eles precisam adquirir água e 15 minerais essenciais a partir do solo, de forma que a aquisição 

de um nutriente móvel, como o nitrato, pode ser otimizado por um comprimento radicular 

específico ou a capacidade de proliferar em manchas ricas nesses recursos, ao passo que os 

nutrientes imóveis, como P, pode exigir raízes com alta densidade, ramificação da zona 

prolífera, ou simbiose. Logo, a existência de eixo aquisitivo-conservador, não poderia existir, 

porque a absorção simultânea de diferentes recursos pode ser optimizada por diferentes 

características. Levando ao segundo argumento contra a existência de um espectro econômico 

da raiz, as características acima e abaixo do solo não podem ser considerados análogos porque 
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funcionam de forma diferente e pode não estar relacionada com a absorção de recursos de 

uma maneira semelhante. 

O terceiro argumento de Weemstra et al. (2016) é que a interação com fungos 

micorrízicos pode compensar uma eventual baixa absorção das raízes. O mecanismo de 

absorção de micorriza não tem paralelo na superfície e não é incorporado na hipótese de um 

espectro econômico das raízes.  

É necessário ainda considerar que em condições ambientais altamente heterogêneas, a 

luz, temperatura e umidade do solo não necessariamente co-variam de forma linear. Por 

exemplo, Von Arx et al. (2013) estudaram capacidade moderadora do dossel (diferença na 

temperatura, déficit de pressão de vapor, em áreas abertas e abaixo do dossel) em 11 locais 

com ampla varação climática. O estudo revelou que o índice de área foliar respondeu por 49% 

da variação na temperatura e 53% no déficit de pressão de vapor e que abaixo de copas ralas 

(índice de área foliar < 4), a capacidade de moderação máxima foi alcançada as nove horas da 

manhã, enquanto abaixo de copas densas foi alcançado as 15 horas, variando ainda conforme 

a estação do ano e a umidade do solo.  

Cada traço varia em diferentes escalas espacial e temporal. A luz varia em escala de 

metros, segundo a fenologia e a dinâmica florestal (CHAZDON, 1988; JUCKER et al., 2015; 

WERNER et al., 2001), a água e nutrientes variam em centímetros, influenciadas pelo 

conjunto de espécies na mancha e pelas propriedades do solo (ver PAZ, 2003; VON ARX et 

al., 2013; YANG et al., 2015; AMAT et al., 2015).  

Apesar de documentada a existência de espécies tolerantes a múltiplos fatores 

(NIINEMETS; VALLADARES, 2006; DOBROWSKI et al., 2015), a combinação de luz e 

seca é um importante filtro ecológico (NIINEMETS; VALLADARES 2006; AMISSAH et 

al., 2015; ZUNZUNEGUI et al., 2016). De forma que a coordenação entre os traços foliares e 

radiculares pode ser um obstáculo à plasticidade adaptativa à disponibilidade desses recursos 

(ver VALLADARES et al., 2007). 

 

 

 

 

 

 

 



20 
 

 
 

CAPÍTULO 1 

 

 PLASTICIDADE FENOTÍPICA NA ALOCAÇÃO DE BIOMASSA DETERMINA O 

CRESCIMENTO COMO RESPOSTA À DISPONIBILIDADE DE LUZ EM ESPÉCIES 

LENHOSAS DO SEMIÁRIDO BRASILEIRO 

 

1. INTRODUÇÃO  

 

A água não é o único recurso determinante ao crescimento das plântulas em Florestas 

Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) (SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 2006b; RIPULLONE et 

al., 2016). O processo de sucessão e a fenologia das espécies mudam a disponibilidade de luz 

no sub-bosque nessas florestas, onde a radiação pode chegar a menos de 10% do pleno sol, 

provocando alta heterogeneidade espaço-temporal das condições ambientais, especialmente 

durante a estação chuvosa (LEBRIJA-TREJOS et al., 2011). Logo, é necessário entender a 

força e o efeito do gradiente de luminosidade em plântulas de espécies das FTSS (POORTER, 

2009), a fim de aprimorar as previsões do processo de sucessão e melhorar as técnicas de 

restauração e conservação, com a possibilidade de selecionar um grupo de espécies com 

respostas semelhantes com relação a determinado filtro ambiental (OSTERTAG et al., 2015). 

Não existe consenso se a resposta à seca e à sombra são desacopladas. Uma adaptação 

dissociada revela que altas frações de massa de folha, área foliar específica (AFE) e razão de 

área foliar, maximizam a eficiência luminosa, enquanto a densidade da madeira (DM), 

biomassa das raízes, tipo de folha e deciduidade são traços particularmente importantes na 

tolerância à seca (MARKESTEIJN; POORTER, 2009; BHASKAR et al., 2014, para 

exemplos de respostas associadas ver LOHBECK et al., 2015; RIVA et al., 2016). 

Àrea foliar específica (AFE) e densidade da madeira (DM) são amplamente citados 

como os dois principais traços na variação da taxa de crescimento relativo das espécies 

(POORTER; BONGERS, 2006; RÜGER et al. 2012; DÍAZ et al., 2016). AFE tem uma 

correlação positiva com a taxa de crescimento na fase de plântula, e DM relaciona-se 

negativamente com a taxa de crescimento relativo em todas as fases ontogenéticas (GIBERT 

et al., 2016). 

A área foliar específica (AFE) representa o equilíbrio entre o custo de construção de 

uma folha e os benefícios na forma de fixação de carbono através da fotossíntese, e está 

relacionada à longevidade foliar, conforme o espectro econômico da folha (EEF, WRIGHT et 
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al., 2004). Espécies com alta AFE têm menor custo na construção foliar e mais rápido retorno 

de investimento, devido à baixa massa foliar por unidade de área, e às altas concentrações de 

nutrientes e taxas fotossintéticas por unidade de massa, porém, têm folhas com vida útil mais 

curta (espécies decíduas), sendo o oposto verdadeiro para espécies com folhas de longa 

duração (sempre verde) (WRIGHT et al., 2005). Porém, comunidades com baixa variação na 

longevidade foliar têm fracas relações com o espectro econômico das folhas (FUNK; 

CORNWELL., 2013), de forma que a dicotomia sempre verde versus decídua não reflete 

adequadamente a variação dos traços funcionais das folhas em uma floresta seca (LOHBECK 

et al., 2015).  

A densidade da madeira (DM) é frequentemente reportada como sendo superior em 

locais com baixa pluviosidade (PICKUP et al., 2005; MONTES; WEBER, 2009). Está 

relacionada à maior resistência à cavitação do xilema, mas não à eficiência hidráulica, que 

depende das dimensões dos vasos (densidade do xilema, CHAVE et al., 2009), apesar de que 

alguns estudos relatarem correlação negativa entre a densidade da madeira e a condutividade 

hidráulica (MARKESTEIJN et al., 2011; GUET et al., 2015). Logo, a densidade da madeira 

afeta indiretamente a taxa de crescimento por meio da condutividade hidráulica, porque 

madeira densa pode ter uma eficiência hidráulica inferior, e diretamente, devido aos altos 

custos de construção (CHAVE et al., 2009; HAJEK et al., 2014).  

Esses traços (AFE e DM) têm distintos graus de plasticidade. AFE é um traço 

altamente plástico, aumenta com a diminuição na disponibilidade de luz, otimizando a 

aquisição do recurso (POORTER et al., 2009). Porém não está claro se a plasticidade da AFE 

influencia positivamente o desempenho da planta, sendo, portanto, adaptativa (ver GIBERT et 

al. 2016; LIU et al., 2016). Já para densidade da madeira, existe apenas uma tendência de 

aumento com a elevação da temperatura e diminuição da pluviosidade (MONTES; WEBER, 

2009; PATIÑO et al., 2012; De MICCO et al., 2016), especialmente em fase de plântulas 

(CARRER et al., 2015).  

 A plasticidade pode ser de três tipos: 1) adaptativa, no qual é esperado que o mesmo 

genótipo seja bem-sucedido em diferentes condições (CHAPIN et al., 1993; ver HAMANN et 

al., 2016); 2) neutra (não adaptativo, GHALAMBOR et al., 2007), no qual não existe relação 

entre a plasticidade fenotípica e o melhor desempenho (ver SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 

2006a); 3) negativa, no qual a plasticidade do traço influencia negativamente o desempenho 

das espécies (ver GODOY et al., 2012). Mas as respostas variam entre as espécies, com o 

traço analisado e com o fator ambiental (MATESANZ; VALLADARES, 2014). 
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Com base na fenologia, na densidade da madeira e no potencial hídrico em indivíduos 

adultos, Oliveira et al. (2015) identificaram quatro grupos funcionais para uma FTSS na 

Caatinga: (1) sempre-verde (SV), espécies que apresentaram folhas o ano todo e alta 

densidade da madeira; (2) decíduas de baixa densidade (DBD), espécies com baixa densidade 

da madeira (≤ 0,5 g cm-³), cujos indivíduos permaneceram sem folhas por, pelo menos, um 

mês; (3) decíduas precoce de alta densidade da madeira (DPAD), espécies com alta densidade 

da madeira cujos indivíduos permaneceram com folhas expandidas por um período curto, 

variando de quatro a seis meses; e (4) decíduas tardias de alta densidade da madeira (DTAD), 

espécies com alta densidade da madeira cujos indivíduos permaneceram com folhas 

expandidas por um período longo, variando de sete a dez meses.  

Explorando a gama de combinações de traços que caracterizam o crescimento de um 

indivíduo e sabendo que o nicho de regeneração é apenas uma parte do nicho dos adultos 

(GRUBB, 1977), o objetivo desse estudo foi avaliar como o gradiente de luminosidade 

influencia a taxa de crescimento relativo e a alocação de biomassa em plântulas de nove 

espécies distribuídas nos quatro grupos funcionais. Especificamente, foram testadas as 

hipóteses: 1) a taxa de crescimento relativo (TCR) varia conforme os grupos funcionais, e 2) a 

plasticidade na área foliar específica está relacionada positivamente a taxa de crescimento 

relativo, sendo, portanto, adaptativa. Esperava-se que: (1) para todas as espécies, a taxa de 

crescimento aumente com a maior disponibilidade de luz, devido as condições favoráveis, de 

altas disponibilidades de água e de luz; (2) mas que as espécies do grupo funcional DBD, 

cujos traços apontam para baixo custo na construção dos tecidos, tenham maior taxa de 

crescimento relativo, seguidas pelas DPAD, DTAD e SV; e (3) que as espécies do grupo das 

DBD e das SV apresentem, respectivamente, maior e menor plasticidade morfológica em 

relação aos demais grupos. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

O experimento foi montado em casa de vegetação da Universidade Federal Rural de 

Pernambuco, Unidade Acadêmica do município de Serra Talhada, Pernambuco, Brasil 

(7º59’00’’S, 38º19’16’’W). O clima da região é classificado como BSwh’, segundo Köppen, 

com média anual da pluviosidade 642 mm, temperatura 25 ºC, e umidade relativa do ar de 

63% (BARBOSA et al., 2013). 
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2.1 Desenho experimental 

Objetivando representar a combinação de traços ligados à fenologia, densidade da 

madeira e potencial hídrico conforme os grupos funcionais definidos por Oliveira et al. 

(2015), nove espécies lenhosas nativas com distribuição ampla na Caatinga foram 

selecionadas (Tabela 1).   

 

Tabela 1: Espécies, abreviação, por grupos funcionais, decídua de baixa densidade (DBD), 

decídua precoce de alta densidade (DPAD), decídua tardia de alta densidade (DTAD) e 

sempre verde (SV) e tipo de folha (TF), simples (S), composta (C). 

Espécies Abreviação  GF TF 

Myracrodruon urundeuva Fr. All (Anacardiaceae) MYU  DPAD C 

Anadenanthera colubrina (Vell.) Branan var. cebil Altschul (Fabaceae) ANC DPAD C 

Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. (Fabaceae) BAC DPAD S 

Amburana cearensis (Allemão) A.C. Sm. (Fabaceae) AMC DBD C 

Commiphora leptophloeos (Mart.) J. B. Gillett. (Burseraceae) COL DBD C 

Aspidosperma pyrifolium Mart. (Apocynaceae) ASP DTAD S 

Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P. Queiroz (Fabaceae) POP DTAD C 

Capparis jacobinae Moric. ex Eich. (Capparaceae) CAJ SV S 

Cynophalla flexuosa (L.) J. Presl (Capparaceae) CYF SV S 

 

As plântulas foram produzidas a partir de sementes coletadas do Parque Estadual Mata 

da Pimenteira, em Serra Talhada, e através de doações do projeto Centro de Referência para 

Recuperação de Áreas Degradadas da Caatinga (CRAD/UNIVASF). Para cada espécie, 100 

sementes foram distribuídas sobre vermiculita em quatro bandejas, colocadas em casa de 

vegetação com 50% de luz, regas diárias e temperatura ambiente. 

Após 30 dias da semeadura, as plântulas foram transplantadas para sacos de 

polietileno de dois quilos contendo solo retirado de uma camada de aproximadamente 30 cm 

de profundidade, em uma área próxima ao local do experimento. As plântulas permaneceram 

em um telado de 60% de luz, regadas diariamente até a capacidade de campo, durante 60 dias.  

Ao final dos 60 dias, 32 plântulas de cada espécie, com altura e diâmetro semelhantes, 

foram selecionadas, sendo que cinco foram mensuradas e os dados foram usados nos cálculos 

de traços morfofisiológicos no tempo 1(um) (T1) (Tabela 2). As outras 27 plântulas foram 

transplantadas, para sacos de nylon com capacidade de 60 quilos, contendo o mesmo solo da 

fase anterior, onde permaneceram por 15 dias para aclimatação a pleno sol e também regadas 

diarimente até a capacidade de campo. 

Após os 15 dias, três plântulas de cada espécie foram distribuídas aleatoriamente em 

três blocos para cada um de três tratamentos de intensidade luminosa: (1) a pleno sol (1800 
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μmol m-² s-¹), tratado posteriormente como 100% de luz; (2) 60% de luz a pleno sol (1100 

μmol m-² s-¹); (3) 30% de luz a pleno sol (550 μmol m-² s-¹), compondo três plântulas x três 

blocos x três tratamentos x nove espécies = 243 plântulas. A intensidade luminosa foi 

determinada utilizando-se um ceptômetro LP-80 AccuPAR, como forma de simular a 

disponibilidade de luz ao longo do ano, em uma área de caatinga próxima (Barroso et al. 

dados não publicados). Após 120 dias, as plântulas foram mensuradas e os dados foram 

usados nos cálculos de traços morfofisiológicos no tempo dois (T2). Durante o período do 

experimento, as regas foram realizadas três vezes por semana com base na evapotranspiração 

de referência. A quantidade de água que cada plântula recebeu durante os 120 dias foi de 606 

mm, que corresponde a 95% da precipitação média anual. 

 

2.2 Traços mensurados 

Um conjunto de traços, conhecidos por responder à variação na disponibilidade de luz, 

foi mensurado no início e no final do experimento (Tabela 2). Para determinar o investimento 

em biomassa, as cinco plântulas no início do experimento (T1= 0 dias) e os indivíduos que 

sobreviveram ao final do experimento (variando de cinco para Bauhinia cheilantha a nove 

para Cynophalla flexuosa por tratamento) (T2 = 120 dias), foram separados em folhas, caules 

e raízes, retirando-se o solo excedente com água corrente. As folhas foram escaneadas e a área 

foliar (cm²) foi calculada por meio do programa ImageJ (National Institutes of Health, 

Maryland, USA). Posteriormente, todo material foi seco em estufa com ventilação forçada a 

65 °C por 72 horas ou até o peso se estabilizar (CORNELISSEN et al., 2003) e pesados. Para 

descrição, abreviaturas e unidades dos traços, ver Tabela 2. 

 

Tabela 2: Traços, descrição e unidades das análises de crescimento e parâmetros 

morfofisiológicos.  

Traço Descrição Unidade  

MST Massa seca total (MST2-MST1) g 

TAL Taxa de assimilação líquida ((MST2-MST1)*(Ln(A2)-Ln(A1))/(T2-T1)*(A2-A1) g.cm2.d-1 

TCR Taxa de crescimento relativo (Ln(MST2)-Ln(MST1))/T2-T1) mg.g-1.d-1 

FMF Fração de massa (M) foliar (F) (MF2-MF1)/(MST2 – MST1) g.g-1 

FMR Fração de massa (M) das raízes (R) (MR2- MR1)/ (MST2 – MST1) g.g-1 

FMC Fração de massa (M) do caule (C) (MC2-MC1)/ (MST2 – MST1) g.g-1 

AFE Aérea foliar específica (aérea da folha/massa da folha) cm2.g-1 

R:A Relação raiz parte aérea (massa seca da raiz/massa folhas + caule) g.g-1 

 

A é aérea foliar em cm² nos dois tempos (T1=0 dias; T2 =120 dias) analisados. 

Ln é o logaritmo natural 
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2.3 Análise dos dados e índice de plasticidade   

A análise do efeito da luz, grupos, espécies e suas interações foram conduzidas usando 

ANOVA pelo programa SPSS (IBM Corp. Released 2011. IBM SPSS Statistics for Windows, 

Version 20.0. Armonk, NY: IBM Corp.). Os dados foram transformados (log) para se obter os 

critérios de normalidade. Os valores atípicos (outliers) foram excluídos das análises seguindo 

o critério, média mais/menos duas vezes o desvio padrão. Os gráficos foram feitos usando 

SigmaPlot 12.0 (Systat Software, San Jose, CA, USA). Não foi observado efeito do bloco. 

Foram determinados a plasticidade fenotípica dos traços morfofisiológicos e a 

alocação de biomassa em resposta a disponibilidade de luz, utilizando o Índice de Plasticidade 

Distância Relativa – IPDR. O valor do índice varia de 0 (nenhuma plasticidade) a 1(um) 

(plasticidade máxima) e sua alta correlação com muitos outros índices de plasticidade e o 

forte poder estatístico (VALLADARES et al., 2006), justificam o uso desse índice.  

O coeficiente de correlação linear de Pearson e modelo linear foram utilizados para 

identificar o efeito específico da plasticidade de cada traço morfofisiológico e a alocação de 

biomassa na taxa de crescimento relativo, baseados em valores do IPDR por espécie e a média 

da taxa de crescimento relativo para todos os tratamentos.  

 

3. RESULTADOS E DISCUSSÃO  

 

A área foliar específica (AFE) diminuiu significativamente com a maior intensidade 

de luz (P = 0,03) (Tabela 3 e Tabela A1 no apêndice). A resposta da AFE variou conforme o 

grupo. Em um extremo, com folhas mais leves, as espécies do grupo das decídua de baixa 

densidade (DBD), em seguida as espécies dos grupos decídua precoce de alta densidade 

(DPAD) e decídua tardia de alta densidade (DTAD), e no outro extremo, com folhas mais 

pesadas, as espécies do grupo sempre verde (Tabela 4).  
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Tabela 3. ANOVA para a performance dos traços de nove espécies distribuídas em quatro 

grupos funcionais, em relação ao gradiente de luminosidade. Os traços foram taxa de 

crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-¹), massa seca total (MST, g), fração de massa das raízes 

(FMR, g.g-¹), fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), fração de massa do caule (FMC, g.g-¹), 

relação raiz parte aérea (R:A, g.g-¹), aérea foliar específica (AFE, cm².g-¹), taxa de assimilação 

líquida (TAL, g.cm².d-¹). 

  Luz Grupos Espécies  
Grupos          

x Luz 
Espécie x Luz 

  F P F P F P F P F P 

TCR 1,52 0,22 89,387 <0,001 75,605 <0,001 1,2 0,31 1,89 0,02 

MST 0,84 0,43 18,96 <0,001 22,377 <0,001 0,97 0,45 1,23 <0,001 

FMR 1,3 0,28 19,203 <0,001 46,132 <0,001 1,18 0,32 3,19 <0,001 

FMF 0,36 0,70 9,607 <0,001 142,115 <0,001 0,64 0,70 2,77 <0,001 

RPC 0,29 0,75 68,927 <0,001 533,723 <0,001 0,2 0,98 2,55 <0,001 

R:A 0,84 0,43 6,306 <0,001 88,523 <0,001 0,68 0,66 3,18 <0,001 

AFE 3,49 0,03 67,584 <0,001 364,982 <0,001 0,2 0,98 0,93 <0,001 

TAL 1,67 0,19 6,184 <0,001 7,831 <0,001 1,42 0,21 1,82 0,03 

df 2   3   8   6   16   

 

Tabela 4. Média e erro padrão dos traços por grupo funcional, DBD (decíduas de baixa 

densidade), DTAD (decídua tardia de alta densidade), DPAD (decídua tardia de alta 

densidade) e SV (sempre verde). Médias seguidas de letras diferentes, diferem 

significativamente (P < 0,05) para o efeito entre grupos (teste de Tukey). Os traços foram taxa 

de crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-¹), massa seca total (MST, g), fração de massa das 

raízes (FMR, g.g-¹), fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), fração de massa do caule (FMC, g.g-

¹), relação raiz parte aérea (R:A, g.g-¹), aérea foliar específica (AFE, cm².g-¹), taxa de 

assimilação líquida (TAL, g.cm².d-¹). 

 

Traço DBD DPAD DTAD SV 

TCR 0,08 (0,00)b 0,10 (0,01)a 0,08 (0,00)b 0,07 (0,00)c 

MST 7,90 (5,30)ab 10,14 (7,08)a 7,29 (6,37)b 2,53 (1,08)c 

FMR 0,45 (0,06)c 0,54 (0,01)a 0,49 (0,05)b 0,52 (0,04)ab 

FMF 0,25 (0,06)b 0,33 (0,09)a 0,28 (0,11)a 0,32 (0,10)a 

FMC 0,29 (0,09)a 0,12 (0,03)c 0,23 (0,10)b 0,15 (0,02)c 

R:A 0,91 (0,25)b 1,42 (0,64)a 0,97 (0,21)b 1,29 (0,36)a 

AFE 214,83 (32,40)a 170,53 (69,35)b 151,07 (16,95)c 94,13 (10,64)d 

TAL  20,18 (37,90)b 58,00 (91,13)a 34,28 (59,85)b 0,71 (0,66)c 

 

As maiores e menores taxa de crescimento relativo (TCR) foram observadas em 

plântulas das espécies do grupo decídua precoce de alta densidade e sempre verde (SV), 

respectivamente (Tabela 4, Figura 1). No entanto, apenas as espécies do grupo SV não 
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divergiram significativamente (Figura 1, Tabela 5), não refutando a primeira hipótese. Não 

houve efeito na interação grupo x luz em qualquer dos traços analisados (Tabela 3).  

 

 

Figura 1: Taxa de crescimento relativo de nove espécies em quatro grupos funcionais, 

Decídua precoce de alta densidade ( ), Decídua tardia de alta densidade ( ), Decíduas 

de baixa densidade ( ), e Sempre verde ( ). Médias com letras diferentes, diferem 

significativamente (p < 0,05; teste de Tukey). 
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Tabela 5: Médias e erro padrão das variáveis estudadas por espécie (Sp), MYU = Myracrodruon urundeuva, ANC = Anadenanthera colubrina, 

BAC = Bauhinia cheilantha, AMC =Amburana cearenses, COL = Commiphora leptophloeos, ASP = Aspidosperma pyrifolium, POP = 

Poincianella pyramidalis, CAJ =Capparis jacobinae, CYF = Cynophalla flexuosa, e grupo funcional (GF), DBD (decíduas de baixa densidade), 

DTAD (decídua tardia de alta densidade), DPAD (decídua tardia de alta densidade) e SV (sempre verde). Médias com letras diferentes, diferem 

significativamente (P < 0,05, teste de Tukey). Letras maiúsculas comparam os traços das nove espécies. Os traços foram massa seca total (MST, 

g), taxa de crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-¹), taxa de assimilação líquida (TAL, g.cm².d-¹), fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), fração de 

massa do caule (FMC, g.g-¹), fração de massa das raízes (FMR, g.g-¹), relação raiz parte aérea (R:A, g.g-¹), aérea foliar específica (AFE, cm².g-¹),  

  

Sp GF MST TCR TAL FMF FMC FMR R:A AFE 

AMC 
DBD 

8,44 (1,093)BC 0,08 (0,001)D 13,62 (7,7)B 0,27 (0,009)B 0,19 (0,006)bC 0,47 (0,011)aC 1,05 (0,043)C 236,32 (4,8)A 

COL 8,13 (1,116)BC 0,09 (0,001)C 26,73 (7,8)B 0,20 (0,009)CD 0,36 (0,006)aA 0,41 (0,012)bD 0,76 (0,044)D 191,34 (15,02)C 

ANC 

DPAD 

7,93 (1,14)C 0,09 (0,001)C 14,28 (54,48)B 0,22 (0,01)C 0,09 (0,001)bH 0,66 (0,01)A 2,13 (0,06)A 86,71 (2,43)F 

BAC 5,67 (1,45)CD 0,10 (0,002)B 41,31 (69,45)B 0,39 (0,01)A 0,15 (0,001)aD 0,46 (0,01)CD 0,90 (0,07)CD 232,45 (3,10)AB 

MYU 15,53 (1,18)A 0,11 (0,001)A 282,67 (56,71)A 0,40 (0,01)A 0,10 (0,001)bGH 0,48 (0,01)C 0,98 (0,06)C 220,06 (2,53)B 

POP 
DTAD 

11,77 (6,06)AB 0,09 (0,001)C 61,19 (72,89)B 0,39 (0,03)A 0,13 (0,02)bEF 0,48 (0,04)C 0,95 (0,15)CD 151,26 (6,92)D 

ASP 3,13 (2,46)D 0,07 (0,01)D 5,36 (12,67)B 0,18 (0,04)D 0,33 (0,02)aB 0,49 (0,05)C 0,99 (0,26)C 150,87 (23,70)D 

CYF 
SV 

1,95 (1,03)D 0,08 (0,01)D 0,37 (0,43)B 0,39 (0,04)A 0,11 (0,01)bFG 0,50 (0,04)C 0,99 (0,16)C 103,35 (6,0)E 

CAJ 3,17 (0,72)D 0,07 (0,01)D 1,04 (0,70)B 0,21 (0,03)CD 0,13 (0,01)aDE 0,55 (0,03)B 1,61 (0,20)B 84,91(4,24)F 
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A taxa de assimilação líquida (TAL) apresentou a mesma ordem de grandeza 

observada para a taxa de crescimento relativo (Tabela 4). Com exceção de Aspidosperma 

pyrifolium, as espécies decíduas (grupos das espécies decíduas de baixa densidade; decídua 

precoce de alta densidade e decíduas tardia de alta densidade) apresentaram significativa 

maior massa seca total (MST) que as espécies “sempre verdes” (grupo sempre verde) (Tabela 

4, Tabela 5). 

 A contribuição para o acúmulo da biomassa total das diferentes partes das plântulas 

diferiu entre os grupos. O grupo das espécies decíduas de baixa densidade apresentou 

significativa menor fração de massa foliar (FMF) e fração de massa seca das raízes (FMR), e 

maior alocação de biomassa no caule (FMC) que demais grupos (P < 0,05, Tabela 4, Figura 

2). 

 

Figura 2: Contribuição percentual da massa seca da raiz ( ), do caule ( ), e das folhas ( ) por 

grupos funcionais, decíduas de baixa densidade (DBD), decídua tardia de alta densidade 

(DTAD), decídua tardia de alta densidade (DPAD) e sempre verde (SV). 

 

A resposta da área foliar específica ao gradiente de luminosidade concorda com o 

quadro geral para esse traço (POORTER et al., 2009; STERCK et al., 2013; LI et al., 2016) e 

correspondeu ao espectro econômico das folhas. As espécies do grupo decídua de baixa 

densidade (grupo com menor longevidade foliar) apresentou uma estratégia de recurso 

aquisitiva (maior AFE, sensu WRIGHT et al., 2004). O contrário foi observado para as 

espécies sempre verde (estratégia conservativa, sensu WRIGHT et al., 2004). 
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Alta taxa de crescimento relativo em espécies com alta densidade da madeira foi 

similarmente observado por Fichot et al. (2010), que constataram que, quando bem irrigados, 

os genótipos mais resistentes a cavitação (alta densidade de madeira) de duas espécies de 

Populus cresceram mais rapidamente que genótipos de maior vulnerabilidade (baixa 

densidade de madeira). Entretanto, uma recente meta análise da relação entre traços 

funcionais e taxa de crescimento relativo, Gibert et al. (2016) observaram existir correlação 

negativa entre a densidade da madeira e a taxa de crescimento relativo, ainda que poucos 

dados para o estádio de plântulas (n = 4) tenham sido analisados. 

Essa aparente contradição pode estar relacionada ao fato que, no caule, a taxa de 

crescimento relativo é influenciada independentemente por dois traços: (1) densidade da 

madeira (DM), sendo esperado que espécies com baixo custo de construção (baixa DM) 

cresçam mais rapidamente; e (2) transporte, espécies com maior condutividade hidráulica 

teriam maiores taxas de crescimento (CHAVE et al., 2009; McCULLOH et al., 2012; HAJEK 

et al., 2014). A importância de cada um desses traços, especialmente para plântulas de 

espécies de regiões semiáridas sob alta sazonalidade na disponibilidade de água e luz, precisa 

ser melhor investigada (ver JOHNSON et al., 2011; DE MICCO et al., 2016; BATTIPAGLIA 

et al., 2016).    

O grupo DPAD alocou mais de 54% da biomassa total às raízes (FMR) e menos de 

12% ao caule (Tabela 4), o que sugere que as espécies desse grupo apresentam uma estratégia 

aquisitiva, com alta capacidade de captação de recursos do solo (PADILLA et al., 2009) e 

baixo custo de construção, já que as raízes têm menor densidade que o caule (CHAVE et al., 

2009). Além disso, indivíduos muito jovens podem ter menor densidade de madeira que 

indivíduos mais velhos, devido à progressiva conversão do alburno (onde ocorre a 

condutividade hidráulica) em cerne (JAAKKOLA et al., 2005), ou pelo atraso na transição do 

alburno em cerne devido à alta disponibilidade de água no solo em plântulas adaptadas a alta 

sazonalidade (CAMPELO et al., 2007; DE MICCO et al., 2016). Isso poderia justificar a alta 

taxa de crescimento observada para as espécies desse grupo.  

Porém, as espécies do grupo das espécies sempre verde (SV) apresentaram densidade 

da madeira similar às das espécies DPAD (Oliveira et al., 2015) e a fração na alocação de 

biomassa não diferiu entre esses dois grupos, apesar do grupo SV ter apresentado taxa de 

crescimento relativo significativamente menor, sugerindo que, nessa fase, a densidade da 

madeira (custo de construção) não foi limitante ao crescimento. Diante disso, é necessário 
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considerar a influência da condutividade hidráulica (densidade do xilema) na taxa de 

crescimento.  

O ajuste na condutividade hidráulica varia conforme as condições ambientais (REICH 

et al., 2003; PATIÑO et al., 2009; PATIÑO et al., 2012; FALCÃO et al., 2015), a capacidade 

fotossintética e a transpiração (DE MICCO et al., 2016, mas ver SCHOLZ et al., 2014). 

Conforme Ishida et al. (2008), espécies decíduas apresentam maiores taxas fotossintéticas por 

unidade de massa, logo, maior demanda de água devido a evapotranspiração, enquanto as 

espécies ‘sempre verdes’ apresentam maior massa foliar por unidade de área, o que representa 

uma barreira física a difusão do CO2 no interior da folha e, consequentemente, a fotossíntese. 

Isso sugere que a condutividade hidráulica das espécies do grupo decídua precoce de alta 

densidade teria sido maior devido à maior demanda das folhas, influenciada pela maior 

disponibilidade de água durante o experimento, sendo uma possível explicação para as 

diferenças na taxa de crescimento relativo observadas entre o grupo decídua precoce de alta 

densidade e sempre verde.  

Lima et al. (dados não publicados), em condições semelhantes as desse estudo, 

observaram que Myracrodruon urundeuva, espécie do grupo decídua precoce de alta 

densidade, apresentou alta condutividade hidráulica nas folhas, corroborada pela maior taxa 

de assimilação líquida observada nesse grupo. O contrário foi verdadeiro para Capparis 

jacobinae, espécie do grupo sempre verde. A alta taxa de crescimento em plântulas de 

espécies com alta densidade de madeira pode ser uma resposta adaptativa ao curto período de 

disponibilidade hídrica, mas é provável que essa resposta mude com aumento em altura da 

árvore e sua ontogenia, devido a mudança na dimensão das células do xilema (CARRER et 

al., 2015). 

É possível que a condutividade hidráulica não tenha sido decisiva para todos os grupos 

(ver CASTAGNERI et al., 2017). Commiphora leptophloeos, espécie decídua de baixa 

densidade apresentou menor taxa de crescimento que M. urundeuva mesmo com folhas com 

similar condutividade hidráulica (Lima et al., dados não publicados). Indivíduos do grupo 

decídua de baixa densidade apresentaram fração de biomassa do caule significativamente 

maior (2,4 vezes) que as decíduas precoce de alta densidade. Esses resultados podem estar 

relacionados à necessidade da formação de reserva de carbono não estrutural (CNE), que pode 

ter ocorrido por meio de um processo ativo, sendo os recursos armazenados em detrimento do 

crescimento (DIETZE et al., 2014).  
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A reserva de CNE no caule é usada para regulação osmótica e transporte hidráulico, 

que é especialmente importante em espécies com potencial hídrico elevado (SALA et al., 

2012; O’BRIEN et al., 2014) como as do grupo decídua de baixa densidade (OLIVEIRA et 

al., 2015), já que a sobrevivência das plântulas está relacionada ao acúmulo de reserva e água 

suficiente para enfrentar períodos de escassez de recursos (MYERS; KITAJIMA, 2007; 

O’BRIEN et al., 2014). 

As diferenças na taxa de cresimento relativo (TCR) entre as espécies podem estar 

relacionadas à morfologia das folhas. Espécies com folhas simples (Tabela 1) tiveram 

significativa menor TCR que espécies com folhas compostas (Figura 1). Por exemplo, 

Poincianella pyramidalis e Aspidosperma pyrifolium, que formam o grupo decídua precoce 

de alta densidade D, apresentaram a maior discrepância na TCR (Figura 1), sendo que a 

primeira apresentou resposta tendendo a estratégia aquisitiva, a segunda tendeu a estratégia 

conservativa (sensu WRIGHT et al., 2004) (Tabela 5, Tabela A1 no apêndice), com a menor 

TCR entre as espécies desse estudo. Três traços diferiram significativamente essas espécies, a 

fração de massa do caule (FMC), e fração de massa das folhas (FMF) e taxa de assimilação 

(Tabela 5).  

A. pyrifolium apresentou alta alocação de biomassa no caule (FMC, Tabela 5) o que 

leva a sugerir que teve maior custo de construção que P. pyramidalis, não compensado pela 

fotossíntese, devido suas folhas pequenas e grossas, diferindo de P. pyramidalis que tem 

folhas compostas e mais finas (ambas espécies do grupo decídua precoce de alta densidade). 

Folhas de menores dimenções permitem o resfriamento de convecção mais rápido, dissipando 

calor sem necessidade de refrigeração por transpiração, minimizando os custos para manter a 

temperatura da folha em níveis ótimos (YATES et al., 2010), sendo uma importante vantagem 

em regiões semiáridas (PICKUP et al., 2005). Porém isso ocorre às custas da eficiência 

hidráulica (NICOTRA et al., 2011; SCOFFONI et al., 2011) e das trocas gasosas e, 

consequentemente, da fotossíntese e do crescimento (REICH et al., 2003; FALCÃO et al., 

2015). Isso se refletiu significativamente na menor taxa de assimilação líquida observada para 

A. pyrifolium. Indivíduos com alta taxa de assimilação líquida crescem mais rapidamente (LI 

et al., 2016). 

Esses resultados estão em acordo com Pickup et al. (2005), que observaram que 

espécies com menor alocação de biomassa no caule e com folhas maiores apresentam 

crescimento significativamente maior, como P. pyramidalis. No entanto, a reflectância, a 
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orientação da folha e a arquitetura da copa são outros fatores que podem influenciar a 

regulação térmica da folha (NICOTRA et al., 2011) e devem ser avaliados em estudos futuros.  

No geral, a luz afetou o desempenho das espécies (efeito Espécie-grupo x luz, Tabela 

3). Porém, para a TCR, apenas Bauhinia cheilantha, cujas plântulas cresceram mais 

rapidamente a 60% de luz, e Cynophalla flexuosa, com menor desempenho a 30% de luz 

(Tabela A1 no apêndice), foram influenciadas significativamente pelo gradiente de 

luminosidade. Esses resultados podem estar relacionados à AFE. Bauhinia cheilantha têm 

folhas finas (alta AFE, Tabela 5, Tabela A1), portanto, maior custo com transpiração sob alta 

luminosidade (e consequentemente, temperatura), enquanto Cynophalla flexuosa, com folhas 

grossas (baixa AFE), teria maior custo de manutenção em baixa luminosidade (taxa de 

respiração na sombra) (ver YATES et al., 2010; BRENES-ARGUEDAS et al., 2013). Reflete 

as diferentes adaptações ecológica a disponibilidade de luz, pois a medida que aumenta a área 

foliar por unidade de massa (maior AFE) aumenta a interceptação da luz na sombra, e o 

oposto, maior biomassa fotossintética por unidade de área (menor AFE) aumenta a capacidade 

fotossintética em alta luminosidade (POORTER et al., 2009).     

A ausência de influência significativa do gradiente de luz na TCR das demais espécies, 

pode ser que o gradiente abordado nesse experimento não foi suficientemente limitante para 

demonstrar a ocorrência do particionamento de nicho (STERCK et al., 2013; LI et al., 2016; 

KRAFT et al., 2015); ou que a diferenciação de nicho pode ocorrer em combinação com 

outros fatores de estresse (por exemplo, água, PUÉRTOLAS et al., 2010); ou em fases 

posteriores (POORTER et al., 2005). 

 

3.1 Plasticidade fenotípica 

Em média, as espécies do grupo decídua de baixa densidade teve maior plasticidade 

que o grupo das espécies sempre verde, porém, não houve coerência dentro do grupo. A 

plasticidade fenotípica variou conforme o traço e a espécie, porém, com exceção da taxa de 

assimilação líquida, a plasticidade foi pequena (< 0,5) (Tabela 6). Estes resultados estão em 

linha com estudos que afirmam que a plasticidade varia com a espécie estudada e com o traço 

envolvido na resposta (SÁNCHEZ‐GÓMEZ et al., 2006b; MATESANZ; VALLADARES, 

2014). Valores similares da plasticidade fenotípica em resposta a irradiância foram 

observados por Sánchez-Gómez et al. (2008) em plântulas de oito espécies de clima 

Mediterrâneo (usando o mesmo índice desse estudo).   
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 Tabela 6: Índice de plasticidade distância relativa (IPDR) por espécie (MYU = 

Myracrodruon urundeuva, ANC = Anadenanthera colubrina, BAC = Bauhinia cheilantha, 

AMC =Amburana cearenses,  COL = Commiphora leptophloeos, ASP = Aspidosperma  

pyrifolium,  POP = Poincianella pyramidalis  CAJ =Capparis jacobinae, CYF = Cynophalla 

flexuosa ) e média dos grupos funcionais DBD (decíduas de baixa densidade), DPAD 

(decídua precoce de alta densidade), DTAD (decídua tardia de alta densidade) e SV (sempre 

verde). Os traços foram taxa de crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-¹), massa seca total 

(MST, g), fração de massa das raízes (FMR, g.g-¹), fração de massa do caule (FMC, g.g-¹), 

fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), relação raiz parte aérea (R:A, g.g-¹), aérea foliar 

específica (AFE, cm².g-¹), taxa de assimilação líquida (TAL, g.cm².d-¹). 

 

  DBD DPAD DTAD SV 

  AMC COL       BAC ANC MYU 
 

POP ASP 
 

CAJ CYF 
 

TCR 0,03 0,05 0,04 0,02 0,04 0,04 0,03 0,03 0,05 0,04 0,04 0,02 0,03 

MST 0,25 0,43 0,34 0,38 0,34 0,28 0,32 0,28 0,41 0,34 0,3 0,15 0,22 

FMR 0,06 0,1 0,08 0,1 0,03 0,09 0,06 0,05 0,05 0,05 0,05 0,02 0,04 

FMC 0,05 0,07 0,06 0,12 0,05 0,14 0,09 0,07 0,03 0,05 0,07 0,03 0,05 

FMF 0,08 0,12 0,10 0,06 0,08 0,09 0,08 0,05 0,12 0,09 0,06 0,06 0,06 

R:A 0,28 0,33 0,31 0,35 0,17 0,32 0,27 0,19 0,21 0,2 0,22 0,12 0,17 

AFE 0,06 0,05 0,05 0,03 0,11 0,03 0,06 0,03 0,08 0,05 0,04 0,02 0,03 

TAL 0,55 0,79 0,67 0,68 0,66 0,61 0,65 0,66 0,55 0,6 0,66 0,39 0,56 

 

Em ambientes com alta sazonalidade, como nas florestas sazonalmente seca, a 

ocorrência de tensões simultâneas, como herbivoria, sombra e seca, impõe pressão de seleção 

divergente (SALGADO‐LUARTE; GIANOLI, 2011; MATESANZ; VALLADARES, 2014; 

RAMÍREZ-VALIENTE et al., 2015), podendo levar a estratégias conservadoras, com baixa 

plasticidade fenotípica e alta canalização (SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 2006a; VALLADARES 

et al., 2007; MATESANZ; VALLADARES, 2014, ZHANG et al., 2016). A limitada 

plasticidade de espécies em florestas secas pode ser vantajosa a fim de reduzir o investimento 

e aumentar custo de manutenção quando as mudanças das condições são imprevisíveis (VAN 

BUSKIRK; STEINER, 2009; MATESANZ; VALLADARES, 2014). 

A baixíssima plasticidade observada para TCR expõe a fragilidade da caatinga à 

invasão de espécies exóticas. OLIVEIRA et al. (2014), interessados em estudar o sucesso de 

Prosopis juliflora (Sw.), como espécie invasora na caatinga, compararam seus traços 

ecofisiológicos em condições de alta e baixa disponibilidade de água com as respostas de uma 

espécie nativa, filogenética e ecologicamente semelhante, Anadenanthera colubrina, espécie 

também abordada nesse estudo. Os autores relataram que P. juliflora teve uma estratégia de 
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captura de recurso superior à da espécie nativa, utilizando de forma mais eficiente os recursos 

e sendo mais tolerante ao estresse.  

Embora ainda não tenha sido possível chegar a uma conclusão do significado 

adaptativo da plasticidade fenotípica no fitness de uma espécie, é bastante plausível que maior 

plasticidade em traços em espécies invasoras possa conferir vantagem significativa ao 

competirem com espécies nativas em condições de maior disponibilidade de recursos 

(DAVIDSON et al., 2011). Logo, sugere-se que a baixa plasticidade na TCR observada nas 

espécies desse estudo pode comprometer a habilidade competitiva dessas espécies, 

especialmente em anos de maior pluviosidade (ver RICHTER et al., 2012), o que pode levar a 

invasão de espécies exóticas (FUNK, 2008). 

Um dos traços com maior IPDR em relação ao demais, foi a relação raiz: parte aérea 

(R:A), sugerindo que as espécies têm considerável plasticidade na alocação de recursos para 

aproveitar as condições favoráveis ao crescimento. Houve tendência da plasticidade diminuir 

à medida que as espécies apresentaram maior densidade de madeira e menor deciduidade, 

sugerindo que as espécies sempre verde teriam menor habilidade para se adaptar a mudanças 

que as espécies decíduas de baixa densidade. 

A baixa plasticidade da AFE (traço relacionado a captura de luz), em oposição à alta 

plasticidade na taxa de assimilação líquida, em todas as espécies, sugere que a temperatura, 

como consequência do sombreamento, tenha influenciado as trocas gasosas, resultando na 

plasticidade observada (COCHARD et al., 2000; BENOMAR et al., 2016). No entanto, 

Capparis jacobinae tem a combinação de folhas espessas e pilosas, traços associados à 

prevenção do dessecamento e superaquecimento, o que pode ter limitado a fotossíntese para 

essas espécies, mesmo em condições favoráveis (TAIZ; ZEIGER, 2002).      

Diferente do esperado, o ajuste da área foliar específica (AFE) ao gradiente de 

luminosidade não foi correlacionado à taxa de crescimento relativo (Tabela 7), portanto sua 

plasticidade é neutra (não adaptativa, GHALAMBOR et al., 2007), não refutando a segunda 

hipótese do presente trabalho. Esse resultado está em linha com a meta análise realizada por 

LIU et al. (2016), que afirmaram que não há evidência que a plasticidade na AFE contribua 

para manter a produção de biomassa.  

Porém, as plasticidades na alocação de biomassa no caule (FMC) (P < 0,001) e, 

marginalmente (P = 0,053), nas raízes (FMR) foram correlacionados a taxa de crescimento 

relativo (Tabela 7, Figura 3). Isto é, espécies com maior plasticidade na FMC e FMR 

apresentaram maior TCR, independente do grupo funcional.  
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Tabela 7: Coeficiente de correlação linear de Pearson (r) entre taxa de crescimento relativo 

(TRC) e o índice de plasticidade distância relativa (IPDR, Valladares et al., 2006) de seis 

traços em resposta à variação na luminosidade (n = 9). Os traços foram fração de massa das 

raízes (FMR), fração de massa do caule (FMC), fração de massa foliar (FMF), relação raiz 

parte aérea (R:A), aérea foliar específica (AFE), taxa de assimilação líquida (TAL). 

Traço r P 

FMR 0,66 0,053 

FMC 0,92 < 0,001 

FMF -0,07 0,856 

R:A 0,42 0,273 

AFE -0,22 0,559 

TAL 0,40 0,277 

 

 

Figura 3: Modelo linear entre a Taxa de crescimento relativo (TCR) e o índice de plasticidade 

distancia relativa (IPDR, Valladares et al., 2006) para nove espécies (MYU = Myracrodruon 

urundeuva, ANC = Anadenanthera colubrina, BAC = Bauhinia cheilantha, AMC 

=Amburana cearenses,  COL = Commiphora leptophloeos, ASP = Aspidosperma  pyrifolium,  

POP = Poincianella pyramidalis  CAJ =Capparis jacobinae, CYF = Cynophalla flexuosa ) de 

quatro grupos funcionais: DBD (decíduas de baixa densidade), DTAD (decídua tardia de alta 

densidade), DPAD (decídua precoce de alta densidade) e SV (sempre verde).  

 

Isso pode ser resultado da adaptação das espécies à baixa disponibilidade de água e à 

grande heterogeneidade da luz que caracteriza as florestas secas, restringindo a plasticidade 

das folhas (MARKESTEIJN et al., 2007), já que o componente genético é mais importante na 

variação total na resposta dos traços foliares que o ambiente (TURNBULL et al., 2016). Essa 

possível explicação está em linha com os estudos que observaram relação significativa entre 

traços foliares e crescimento apenas quando os indivíduos estavam em baixíssima 

luminosidade (< 6% de luz) ou eram espécies de sub-bosque de florestas tropical chuvosa 



38 
 

 
 

(SÁNCHEZ-GÓMEZ et al., 2006a; STERCK et al., 2013), condições não encontradas no 

presente estudo.  

As espécies com maior plasticidade na fração de massa do caule (FMC) e das raízes 

(FMR) apresentaram maior taxa de crescimento relativo (Tabela 7). A relação da FMR com a 

TCR só foi significativa sob baixa disponibilidade de água (LARSON; FUNK, 2016), sob 

condições de regas constantes e 20% de luz (condições ideias para as espécies estudadas, 

AMISSAH et al., 2015) ou não foi relacionada ao crescimento (PADILLA; PUGNAIRE, 

2007). Já o comprimento das raízes é frequentemente relacionado a sobrevivência das 

plântulas e influenciado pela umidade do solo em florestas secas (PADILLA; PUGNAIRE, 

2007; PADILLA et al., 2015). 

Em conjunto, os resultados sugerem que a plasticidade nos traços das raízes (tamanho 

e fração de massa das raízes) pode ser importante para lidar com a seca e a sombra, 

provavelmente relacionada a capacidade da espécie em lidar com a variação na 

disponibilidade de recursos (PADILLA et al., 2009), sugerindo que a plasticidade nesses 

traços é adaptativa. Isso porque as espécies de regiões semiáridas foram selecionadas para 

resposta rápida à variabilidade da umidade do solo e mecanismos de perda de calor, 

permitindo-lhes maximizar o crescimento quando as condições são adequadas (TOMLINSON 

et al., 2013). Porém, são necessários mais estudos que avaliem a interação luz, água e 

temperatura (por exemplo PUÉRTOLAS et al., 2010) para se chegar ao melhor entendimento 

da influência dos traços das raízes na taxa de crescimento relativo.  

O fato da alocação de biomassa no caule influenciar a TCR das plantas é bem 

conhecido (GIVNISH, 1995; CHAVE et al., 2009), porém, nenhum trabalho correlacionando 

a plasticidade da fração de massa do caule com o crescimento em floresta seca foi encontrado.   

A significativa variação nos traços alocacionais (fração de maça no caule, fração de 

massa nas raiz, fração de massa nas folhas e relação raiz parte aérea) e morfológicos (área 

foliar específica), em conjunto com a baixa plasticidade desses traços e ausência de diferença 

significativa na TCR em quatro das nove espécies, e ao longo do gradiente de luminosidade, 

sugere que sob as mesmas condições ambientais, diferentes combinações de traços podem 

produzir aptidão equivalente (MARKS; LECHOWICZ, 2006; VERHEIJEN et al., 2016), 

havendo alta redundância ecológica (QUESADA et al., 2009). Os resultados revelam que uma 

diversidade de mecanismos possibilita a coexistência, com a plasticidade neutralizando 

grande parte da diferenciação de nicho (por exemplo HUBBELL, 2005), estando de acordo 
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com os resultados de Sterck et al. (2013) que estudou 15 espécies de Psychotria em três níveis 

de luminosidade.  

 

4. CONCLUSÃO 

 

A taxa de crescimento relativo não variou conforme o grupo funcional. Quatro das 

nove espécies não apresentaram diferenças significativas na taxa de crescimento relativo, 

logo, outros traços (por exemplo, tipo de folha) podem ser tão importantes quanto a fenologia 

e densidade da madeira. Os resultados não confirmaram a hipótese de que a plasticidade na 

área folair específica está associada positivamente ao crescimento das espécies estudadas. 

Mas que a plasticidade nas alocações de biomassa no caule e nas raízes foi significativamente 

correlacionadas com a taxa de crescimento relativo, sugerindo que a plasticidade nesses traços 

pode ser adaptativa.  
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CAPÍTULO 2 

 

 EFEITO DA LUMINOSIDADE NA COORDENAÇÃO E ESTRATÉGIAS DE 

ALOCAÇÃO DE BIOMASSA ENTRE FOLHAS E RAÍZES DE ESPÉCIES DO 

SEMIÁRIDO BRASILEIRO 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

A sobrevivência das plântulas na estação seca em regiões áridas e semiáridas é 

frequentemente ligada ao hábito das folhas (decíduas x sempre verdes), e ao mais rápido e 

profundo enraizamento (LEÓN et al., 2011; KRAFT et al., 2015; OVALLE et al., 2015). 

Esses traços estão relacionados à capacidade da espécie de capturar recursos acima e abaixo 

do solo por meio das folhas e das raízes finas (<0,2mm) (PREGITZER, 2002; OSTONEN et 

al., 2007), ambos influenciados pela disponibilidade de luz e o curto período de 

disponibilidade de água (FRESCHET et al., 2015; MODRZYŃSKI et al., 2015). 

Acima do solo, a captura de recursos é expressa pelo espectro econômico das folhas 

(WRIGHT et al., 2004). Em uma extremidade do eixo estão as espécies com estratégia 

aquisitiva, isto é, espécies com folhas com altas concentrações de nutrientes, altas taxas de 

fotossíntese e de respiração, baixo investimento de massa seca por área (alta área foliar 

especifica, AFE), mas com folhas com baixa longevidade; no outro extremo, espécies com 

estratégia conservativa, isto é, baixas concentrações de nutrientes, baixas taxas de fotossíntese 

e respiração e alto investimento de massa seca por área (baixa AFE), mas com folhas 

longevas (WRIGHT et al., 2004; WRIGHT  et al., 2005). 

Recentemente, Reich (2014) propôs um espectro econômico da planta inteira, 

sugerindo a existência de um espectro econômico das raízes, baseado na hipótese de que a 

aquisição de recursos acima (folhas) e abaixo do solo (raízes finas) são coordenados ao longo 

de um eixo a partir de traços para aquisição e conservação de recursos (ver também 

ROUMET et al., 2016). A lógica por traz da existência de um eixo comum para raízes é que 

espécies cujas folhas apresentam alta capacidade de aquisição de recursos (alta AFE), exigem 

raízes com alta capacidade de aquisição de água e nutrientes (alto comprimento radicular 

específico, CRE) e o contrário é esperado para espécies com estratégia conservativa (baixo 

CRE) (REICH, 2014). Assim, na existência do espectro econômico das raízes, os traços das 

folhas e de raízes são positivamente correlacionados (REICH, 2014).  
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Mas a existência de um espectro econômico das raízes, análogo ao das folhas é 

controverso.  Prieto et al. (2015) observaram um forte e consistente trade-off entre a aquisição 

e a conservação dos recursos nas raízes das plantas em três zonas climáticas (tropical, 

mediterrâneo e montanhosas). No entanto, a existência de um espectro econômico das raízes 

parece ser melhor relacionada para samambaias (HOLDAWAY et al., 2011) que lenhosas 

(MCCORMACK et al., 2012; ROUMET et al., 2016), variando ainda entre traços analisados 

(FRESCHET et al., 2015; KRAMER-WALTER et al., 2016), classes de tamanho das raízes 

(KONG et al., 2016), e espécies do mesmo grupo e recurso limitante (FRESCHET et al., 

2015).  

Weemstra et al. (2016) defenderam que características das raízes não são nem 

consistentemente correlacionados entre si, nem em paralelo com traços foliares, 

argumentando que, características químicas e físicas do solo, assim como o fato de diferentes 

características das raízes estarem relacionadas a diferentes recursos e, ainda, que a interações 

com micorrizas podem compensar a absorção em raízes menos eficientes, contribuindo com a 

discrepância entre os traços das raízes e das folhas. 

A existência de uma relação coordenada entre traços das folhas e das raízes pode 

ajudar a compreender o crescimento e a sobrevivência de espécies e avaliar se traços foliares 

podem ser preditores de traços radiculares. Este estudo teve como objetivo investigar as 

variações nos traços radiculares de raízes finas (< 0,02 mm) e as relações gerais com os traços 

foliares, em dez espécies, ao longo de um gradiente de luz, a fim de testar as hipóteses: 1) a 

morfologia e a alocação de biomassa nas folhas e nas raízes respondem de maneira 

coordenada ao gradiente de luminosidade; e 2) as raízes apresentam estratégia aquisitiva-

conservativa de uso dos recursos, isto é, assumindo similaridade entre os traços das folhas e 

das raízes, as espécies diferem significativamente no comprimento radicular específico 

(CRE), elevado CRE indicando estratégia de uso aquisitivo (análogo a AFE) e a existência de 

um espectro econômico das raízes (WITHINGTON et al., 2006; REICH, 2014).  

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Desenho experimental 

Plântulas de 10 espécies lenhosas (ver Tabela 1), produzidas a partir de sementes 

coletadas do Parque Estadual Mata da Pimenteira, em Serra Talhada, e de doações do projeto 



42 
 

 
 

Centro de Referência para Recuperação de Áreas Degradadas da Caatinga 

(CRAD/UNIVASF).  

Tabela 1: Lista de espécies estudadas e sua respectiva fenologia.  

Espécies Fenologia 

Amburana cearensis (Allemão) A.C. Sm. (Fabaceae) Decídua 

Anadenanthera colubrina (Vell.) Branan var. cebil Altschul (Fabaceae) Decídua 

Aspidosperma pyrifolium Mart. (Apocynaceae) Decídua 

Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. (Fabaceae) Decídua 

Commiphora leptophloeos (Mart.) J. B. Gillett. (Burseraceae) Decídua 

Myracrodruon urundeuva Fr. All (Anacardiaceae) Decídua 

Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P. Queiroz (Fabaceae) Decídua 

Capparis jacobinae Moric. ex Eich. (Capparaceae) Sempre-verde 

Cynophalla flexuosa (L.) J. Presl (Capparaceae) Sempre-verde 

Licania rigida Benth (Chrysobalanaceae) Sempre-verde 

 

Após 30 dias da semeadura, as plântulas foram transplantadas para sacos de 

polietileno de dois quilos contendo solo retirado de uma camada de aproximadamente 30 cm 

de profundidade, em uma área próxima ao local do experimento. Os sacos permaneceram em 

um telado de 60% de luz, regados diariamente até a capacidade de campo, durante 60 dias. 

Após esse período as plântulas foram transplantadas, para sacos de nylon com capacidade de 

60 quilos, contendo o mesmo solo da fase anterior, permanecendo por 15 dias para 

aclimatação a pleno sol, regadas até a capacidade de campo. 

Após os 15 dias, três plântulas de cada espécie foram distribuídas aleatoriamente em 

três blocos para cada um dos três tratamentos luminosos: (1) a pleno sol (1800 μmol m-² s-¹), 

tratada posteriormente como 100% de luz; (2) 60% de luz a pleno sol (1100 μmol m-² s-¹); (3) 

30% de luz a pleno sol (550 μmol m-² s-¹). Após 120 dias, 1 (uma) plântula de cada bloco por 

tratamento foi selecionada aleatoriamente e mensurada. De forma que o experimento foi 

composto por 90 plântulas (1 (uma) plântula x três blocos x três tratamentos x dez espécies). 

Durante o período do experimento, as regas foram realizadas três vezes por semana com base 

na evapotranspiração de referência (para detalhes do desenho experimental, ver capítulo 1) 

 

2.2 Traços analisados 

Para determinar o investimento em alocação de massa nas partes, as plântulas foram 

separadas em folhas, caules e raízes, retirando-se o solo excedente com água corrente. A 

expressão fenotípica de cada traço foi obtida a partir da mensuração das folhas, e do 
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comprimento e diâmetro das raízes finas (< 0,02 mm), assim como da determinação da massa 

seca total e das partes. Para descrição, abreviaturas e unidades dos traços, ver Tabela 2.  

 

Tabela 2: Traços, descrição e unidades das análises de crescimento e parâmetros morfológicos 

e alocacionais.  

Traço Descrição Unidade  

AFE Aérea foliar específica (área da folha/massa da folha) cm2.g-1 

FMF Fração de massa (M) foliar (F) (MF/massa seca total) g.g-1 

RAF Razão de área foliar (AFE/FMF) cm2.g-1 

CRE Comprimento radicular específico (comprimento da raiz/massa da raiz) m.g-1 

FMRf Fração de massa (M) das raízes finas (Rf) (MRf/massa seca total) g.g-1 

RCR Razão do comprimento da raiz (comprimento da raiz/massa seca total) m.g-1 

Massa seca total inclui a massa seca de todas as partes da plântula   

O comprimento radicular (m) foi determinado usando uma régua milimetrada. As 

raízes muito finas, com diâmetros inferiores a 1 mm, foram analisadas estimando-se sua 

biometria a partir de uma amostra de 20 unidades de raízes (adaptado de PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al., 2013). As folhas foram escaneadas, a área foliar (cm²) foi 

calculada por meio do programa ImageJ (National Institutes of Health, Maryland, USA). 

Todo o material foi seco em estufa com ventilação forçada a 65 °C por 72 horas ou até o peso 

se estabilizar (CORNELISSEN et al., 2003) e pesados.  

 

2.3 Análise dos dados 

O efeito do gradiente de luz nos traços foliares e radiculares foi testado usando 

ANOVA (Tabela 1) (R versão 3.0.2, R Development Core Team, 2013). Os dados foram 

transformados (log) para satisfazer os pressupostos de análises paramétricas. Não houve efeito 

do bloco. 

Para avaliar a relação entre traços foliares e radiculares (AFE x CRE, FMF x FMRf, 

RAF x RCR), foram realizadas regressões lineares pelo método eixo maior padronizado 

(SMA, Standardized major axis) (R versão 3.0.2, pacote ‘smatr’, para mais detalhes da análise 

ver WARTON et al., 2006). SMA foi escolhido porque, ao contrário da regressão linear 

simples, esse método não prevê o valor de uma variável em relação a outra, mas descreve a 

relação entre elas, sendo esse o objetivo desse trabalho.  
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 Para identificar as espécies com respostas similares, análises fatoriais, de agrupamento 

foram realizadas usando o SPSS (IBM Corp. Released 2011. IBM SPSS Statistics for 

Windows, Version 20.0. Armonk, NY: IBM Corp.). 

 

3. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

Como esperado a razão de área foliar (RAF) foi significativamente reduzido com o 

aumento na disponibilidade de luz (P = 0,02, Tabela 3), mas não na fração de massa foliar 

(FMF) (Tabela 3, Tabela 4). Não houve efeito na relação de comprimento radicular (RCR) 

(Tabela 3).   

 

Tabela 3: ANOVA para o efeito da luz na área foliar específica (AFE), fração de massa da 

folha (FMF), razão de área foliar (RAF), comprimento radicular específico (CRE), fração de 

massa da raiz fina (FMRf) e razão comprimento da raiz (RCR). Dados de 10 espécies do 

semiárido brasileiro. 

Traço 
Luz 

df F P 

AFE 2 4,16 0,04 

FMF 2 2,26 0,14 

RAF 2 4,94 0,02 

CRE 2 1,52 0,22 

FMRf 2 0,68 0,41 

RCR 2 3,48 0,06 

 

Tabela 4: Média e erro padrão da área foliar especifica (AFE), e fração de massa foliar 

(FMF), componentes da razão de área foliar (RAF = AFE x FMF) de 10 espécies do 

semiárido brasileiro em função da disponibilidade de luz. Médias seguida de letras diferentes 

diferem significativamente (P < 0,05, teste de Tukey). 

Luz AFE FMF 

100% 125,73 (9,23)b 0,25 (0,04)a 

60% 135,16 (8,24)ab 0,23 (0,03)a 

30% 161,06 (12,66)a 0,23 (0,03)a 

 

Alterações fenotípicas das folhas ao gradiente de luz são comumente documentados na 

literatura (POORTER et al., 2009; STERCK et al., 2013; DEVANEY et al., 2015; LIU et al., 

2016). O aumento na razão de área foliar (RAF) com a diminuição na disponibilidade de luz, 

sem alteração na fração de massa foliar (Tabela 3, Tabela 4), indica que uma pequena 
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alteração na morfologia foliar pode ter grande efeito na fisiologia da planta (AFE), sem alterar 

os padrões alocacionais (MCCARTHY; ENQUIST, 2007). Resultados similares foram 

observados por Cheng et al. (2014) para plântulas de duas espécies de coníferas e duas 

espécies de angiosperma de florestas subtropicais.  

A ausência de efeito significativo da variação da luminosidade para os traços 

radiculares, difere dos resultados de Freschet et al. (2015) que observaram efeito significativo 

sobre a fração de massa nas raízes, o comprimento radicular específico e a fração do 

comprimento da raiz em espécies herbáceas. Isso sugere que em espécies lenhosas da catinga, 

o gradiente de luz não exerce tanta influência na aquisição de recursos pelas raízes finas como 

a plasticidade dos traços foliares.  

A variação coordenada entre a massa seca da folha (MSF) e da raiz (MSR), passou de 

não significativa a pleno sol, à significativa sob 60% e 30% de luz, explicando 50% e 61% da 

variação, respectivamente (Figura 1a). No entanto, não foi observada relação significativa 

entre a fração de massa nas folhas (FMF) e fração de massa das raízes finas (FMRf) (P > 0,17, 

Figura 2b), mas foi significativa a pleno sol, quando apenas as espécies decíduas (n = 7) 

foram avaliadas (R² = 0,55; P = 0,05).  
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Figura 1: Regressão linear pelo método eixo maior padronizado (Standardized major axis) 

entre massa foliar e massa da raiz (a), fração de massa da folha (FMF) e da raiz fina (FMRf) 

(b), área foliar e comprimento radicular (c), razão de área foliar (RAF) e razão comprimento 

da raiz (RCR) (d), área foliar específica (AFE) e comprimento radicular específico (CRE) (e), 

área foliar específica: comprimento radicular específico (AFE:CRE) e fração de massa foliar 

na folha:raiz (FMF:FMRf) (f) referente a  10 espécies lenhosas em cada tratamento de 

luminosidade, 100% de luz ( ), 60% de luz ( ) e 30% de luz ( ). Linhas contínuas 

representam relações significativas e linhas pontilhadas, relações não significativas (P < 0,05).  
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Não foi observada variação coordenada entre a área foliar (AF) e o comprimento 

radicular (CR) (Figura 1c). Porém, considerarando apenas as espécies decíduas, essa relação 

passou de não significativa (P = 0,09, Figura 1c) a significativa (n = 7; R² = 0,56; P = 0,05) 

sob 30% de luz. Não houve variação coordenada entre razão de área foliar (RAF) e razão 

comprimento das raízes (RCR, Figura 1d), e nem entre área foliar específica (AFE) e 

comprimento radicular específico (CRE) (Figura 1e). Entretanto, foram observadas mudanças 

coordenadas entre AFE:CRE e FMF:FMRf  a pleno sol, tornando se marginal a 30% de luz (P 

=  0,06) e não significativa a 60% de luz. Esses resultados não confirmam a primeira hipótese.  

A significativa e positiva variação coordenada entre a massa da folha (MSF) e da raiz 

(MSRf) à 60% e 30% de luz (Figura 1a) concorda com a teoria de particionamento ideal, 

apoiando a ideia que as plantas alocam mais biomassa na aquisição do recurso mais limitante 

(THORNLEY, 1972; MCCARTHY; ENQUIST 2007). Resultados similares foram 

observados por Larson et al. (2016) estudando árvores e herbáceas em um sistema semiárido 

no sul da Califórnia, e por Giertych et al. (2015) para seis espécies arbóreas com diferente 

tolerância a sombra. 

A relação significativa entre a fração de massa nas folhas (FMF) e fração de massa nas 

raízes finas (FMRf) a 100% de luz, e entre AF e CR no tratamento 30% de luz, observadas 

apenas para espécies decíduas, sugere que a relação entre os traços das folhas e das raízes 

varia de acordo com as condições ambientais e o grupo de espécies analisados. Isso não indica 

que espécies “sempre verdes”, em alguma das condições analisadas, não tenham esses traços 

coordenados, mas que os padrões podem variar entre esses grupos (decíduas x sempre verde), 

isto é, o ótimo para um grupo pode não ser ideal para o outro, obscurecendo os padrões 

quando avaliados em conjunto. Resultados similares foram observados por Modrzyński et al. 

(2015), onde algumas relações entre traços foliares e radiculares em plântulas sob alta 

luminosidade variaram entre grupos de espécies com hábito foliares distintos.  

A ausência de relações significativas entre as espécies para razão de área foliar (RAF) 

versus razão comprimento das raízes (RCR) (Figura1d), e área foliar específica (AFE) versus 

comprimento radicular específico (CRE) (Figura 1e) são contrários aos resultados de Freschet 

et al. (2015) cuja relações alométricas entre esses traços variaram com a disponibilidade de 

luz e nutriente. Essa contradição pode estar relacionada à disponibilidade de luz estudadas, 

sendo mais limitantes no experimento de Freschet et al. (2015) (100 e 400 μmol m-² s-¹) que 

nesse experimento (1800, 1100 e 550 μmol m-² s-¹).  
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A significativa variação coordenada entre os traços morfológicos e alocacionais 

(AFE:CRE e FMF:FMRf, Figura 1f) com o aumento da luminosidade, sugere que a 

coordenação entre esses traços tornou-se mais importante a medida que aumentou a 

disponibilidade de luz. Esses resultados sugerem que sob alta disponibilidade de água e luz, o 

carbono produzido pode ser investido no ajuste dos traços, conseguindo equilibrar a aquisição 

e o consumo de recursos (AMISSAH et al 2015; WHITE et al., 2015) e concordam com os 

resultados observados por Osone et al. (2008) para cinco espécies lenhosas decíduas e seis 

ervas típicas de habitats ensolarados.  

De acordo com Kembel; Cahill (2011), a falta de variação coordenada entre os traços 

foliares e radiculares sugere que houve diferentes pressões evolutivas sobre esses traços, 

podendo ser um reflexo da adaptação das espécies ao clima semiárido. Este é um habitat com 

alta sazonalidade pluvial, porém a deciduidade, determinante na disponibilidade de luz no 

sub-bosque (WERNER et al., 2001), não é totalmente influenciada pela disponibilidade de 

água (DE LIMA et al., 2012) o que torna esse ambiente altamente heterogêneo e imprevisível, 

sugerindo que os traços foliares e radiculares são controlados por contrastantes influências 

ambientais. Isso exige complexos ajustes fisiológicos, anatômicos e morfológicos 

(MATESANZ; VALLADARES, 2014), e a coordenação entre traços foliares e radiculares 

pode ser um obstáculo à plasticidade adaptativa em função da disponibilidade desses recursos 

(VALLADARES et al., 2007).   

A ausência de relação entre os traços das folhas e das raízes também foram observadas 

por Grassein et al. (2015) em oito gramíneas em pastagens com diferentes intensidades de 

manejo, e por Fortunel et al. (2012) em 758 espécies arbóreas tropicais em planície 

sazonalmente inundadas, floresta de terra firme e florestas sobre areia branca (savana da 

Amazônia). Porém, respostas coordenadas foram observadas nos estudos de Fort et al. (2012) 

com oito espécies de Poaceae, e de Riva et al. (2016) com 38 espécies de plantas lenhosas de 

clima continental mediterrânico. 

Esses resultados contraditórios sugerem que a coordenação entre os traços das folhas e 

raízes não são comuns a todos as condições ambientais e espécies. Um dos aspectos que 

contribuem para essa diferença é que o comprimento radicular específico e a fração de massa 

nas raízes, dois indicadores geralmente usados de função de raiz, não podem consistentemente 

representar o espectro da raiz, porque a sua relação varia de acordo com a disponibilidade de 

água e nutrientes no solo (LARSON et al., 2016; FRESCHET et al., 2015), isto apoia a 

suposição de que a coordenação dos traços depende do grupo de espécies analisadas e das 
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limitações de cada ambiente (ver FRESCHET et al., 2015; LARSON et al., 2016; LARSON; 

FUNK, 2016; RIVA et al., 2016). 

 Diante da resposta dissociada entre traços foliares e radiculares e a ausência de 

significância da influencia da disponibilidade de luz sobre os traços radiculares, as próximas 

análises foram feitas com a média entre os indivíduos observados, independente do tratamento 

(n = 9).  

Entre as espécies estudadas, a profundidade da raiz principal (PRP) diferiu 

significativamente apenas entre Cynophalla flexuosa e Myracrodruon urundeuva (0,51 m e 

0,69 m, respectivamente) (Tabela 4).  

 

Tabela 4: Média e desvio padrão por espécie, dos traços radiculares, comprimento radicular 

total (CRT, cm), massa seca da raiz (MSR, g), comprimento radicular específico (CRE, m.g-

1), profundidade da raiz principal (PRP, m) e fração de massa da raiz fina (FMRf, g.g-1), das 

espécies Amburana cearenses (AMC), Anadenanthera colubrina (ANC), Aspidosperma 

pyrifolium (ASP), Bauhinia cheilantha (BAC), Capparis jacobinae (CAJ), Commiphora 

leptophloeos (COL), Cynophalla flexuosa (CYF), Licania rigida (LIR), Myracrodruon 

urundeuva (MYU), Poincianella pyramidalis (POP) (n = 9). Médias seguidas de letras 

diferentes diferem significativamente (P < 0,05, teste de Tukey). 

Espécies CRT MSR CRE PRP FMRf 

AMC 12,65 (7,47)c 1,02 (0,17)c 10,43 (4,53)a 0,53 (0,24)a 0,15 (0,016)bc 

ANC 29,85 (10,90)bc 1,16 (0,17)bc 28,05 (10,27)a 0,59 (0,26) a 0,16 (0,02)bc 

ASP 36,41 (16,86)bc 1,32 (0,34)bc 28,88 (13,86)a 0,64 (0,26) a 0,42 (0,05)a 

BAC 17,6 (8,3)bc 0,82 (0,16)c 17,27 (4,05)a 0,55 (0,21) a 0,31 (0,07)ab 

CAJ 8,95 (1,78)bc 0,95 (0,13)c 9,38 (1,82)a 0,55 (0,39) a 0,32 (0,03)a 

COL 11,93 (5,43)c 0,76 (0,18)c 12,03 (4,32)a 0,58 (0,71) a 0,10 (0,01)cd 

CYF 8,58 (4,3)c 0,50 (0,11)c 15,41 (5,72)a 0,51 (2,78)b 0,33 (0,06)a 

LIR 449,35 (126,84)a 3,01 (0,48)ab 26,69 (13,04)a 0,64 (0,47) a 0,34 (0,04)a 

MYU 24,48 (9,38)dc 1,09 (0,19)c 12,34 (1,63)a 0,69 (0,32)a 0,07 (0,01)d 

POP 40,51 (8,73)b 3,43 (0,59)a 17,83 (2,63)a 0,58 (0,14) a 0,29 (0,04)ab 

 

Não houve diferença significativa para o comprimento radicular específico (CRE) 

entre as espécies (Tabela 4), não confirmando, portanto, nossa segunda hipótese. No entanto, 

a diferença em valores absolutos entre as espécies com maior (Licania rigida, Aspidosperma 

pyrifolium e Anadenanthera colubrina) e menor (Capparis jacobinae e Amburana cearenses) 

comprimento radicular específico foi de quase três vezes (2,8 vezes), sugerindo que essas 

espécies são potencialmente capazes que diferir quanto a captura de recursos abaixo do solo. 
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As espécies diferiram significativamente quanto ao comprimento radicular total 

(CRT), massa seca das raízes (MSR) e a fração de massa das raízes finas (FMRf). Esses 

traços (CRT, MSR e FMRf) apresentaram maior variância entre as espécies (Tabela 5, Tabela 

6), sendo usados na identificação do grupo de espécies com respostas radiculares semelhantes.  

 

Tabela 5: Percentual da variância explicada por eixo para os traços profundidade da raiz 

principal, comprimento radicular total, massa seca da raiz e fração de massa da raiz, 

comprimento radicular específico (Análise fatorial, método de extração: Análise de 

componente principal). 

Eixo Variância (%) Variância acumulada (%) 

1 63,860 63,860 

2 29,480 93,339 

3 6,661 100,000 

 

Tabela 6: Valor das cargas fatoriais dos traços profundidade da raiz principal (PRP), 

comprimento radicular total (CRT), massa seca da raiz (MSR), fração de massa da raiz fina 

(FMRf) e comprimento radicular específico (CRE) por eixo (Analise fatorial, método de 

extração: Análise de componente principal). 

Traços 
Eixo 

1 2 

PRP 0,10 -0,09 

CRE 0,17 -0,17 

CRT 0,92 -0,21 

MSR 0,92 -0,23 

FMRf 0,46 0,89 

 

 A análise de agrupamento aponta para a formação de três grupos (Figura 2). O grupo 

1, foi formado por Aspidosperma pyrifolium, Bauhinia cheilantha, Capparis jacobinae, 

Cynophalla flexuosa, que apresentaram baixa MSRf, mas alta FMRf. O grupo 2 foi formado 

pelas espécies Licania rigida e Poincianella pyramidalis, que apresentaram as maior massa 

seca nas raízes (MSR), maior colaboração na biomassa total (fração de massa seca nas raízes 

finas) e maior comprimento radicular (CRT). Grupo 3, foi composto pelas espécies Amburana 

cearenses, Anadenanthera colubrina, Commiphora leptophloeos e Myracrodruon urundeuva. 

Essas espécies apresentaram baixa massa seca nas raízes (MSRf), baixa fração de massa da 

raiz fina (FMRf) e baixo comprimento radicular (CRT) (Tabela 3).  
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Figura 2: Análise de agrupamento dos traços radiculares: comprimento radicular total, massa 

seca das raízes e fração de massa das raízes para dez espécies de ampla distribuição no 

semiárido brasileiro.  

 

Para esse estudo, dois dos três grupos foram formados por espécies decíduas e sempre 

verdes (Tabela 1, Figura 2), confirmando a dissociação entre traços das folhas e das raízes. 

Esses resultados estão em linha com os de Weemstra et al. (2016), que afirmaram que as 

espécies podem ter uma estratégia aquisitiva acima do solo e uma estratégia conservativa 

abaixo do solo (ou vice-versa).  

Por exemplo, as espécies do grupo 1, Aspidosperma pyrifolium, Bauhinia cheilantha 

apresentam folhas com estratégia aquisitiva (alta AFE, decíduas), enquanto Capparis 

jacobinae, Cynophalla flexuosa apresentam folhas com estratégia conservativa (baixa AFE, 

sempre verde), mas todas apresentaram raízes com baixa massa seca total, tendendo à 

estratégia conservadora na captura dos recursos abaixo do solo (sensu REICH, 2014). O 

contrário foi observado para as espécies do grupo 2, Licania rigida e Poincianella 

pyramidalis, sempre verde e decídua, respectivamente, com elevada biomassa radicular (alta 

MSRf, FMRf) e alto comprimento radicular total (CRT) tendendo à estratégia aquisitiva 

(sensu REICH, 2014). Destaca-se ainda que Licania rigida apresentou 52 vezes maior CRT 

que Cynophalla flexuosa, espécies com menor CTR, ambas sempre verdes. 
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A formação desses grupos pode estar ligada a capacidade de lidar com a seca. As 

espécies do grupo 2, Licania rigida e Poincianella pyramidalis, devido ao maior sistema 

radicular, seriam mais capazes de suportar os frequentes períodos de estiagem na caatinga, 

encontrando água em camadas mais profunda do solo (ver YANG et al., 2015). Enquanto as 

espécies do grupo 3 apresentaram baixa massa seca nas raízes (MSRf), fração de biomassa 

total (FMRf) e comprimento radicular (CRT) (Tabela 3). Logo, para sobreviver ao período de 

escassez de recursos, essas espécies necessitam armazenar carbono não estruturante no caule 

(para detalhes ver espécies decíduas de baixa densidade, Capítulo 1) ou nas raízes grossa, 

como observado para Amburana cearenses e Myracrodruon urundeuva (observação pessoal, 

Figura A1(a) e A1(b) no apêndice) durante o curto período favorável ao crescimento. 

A dissociação entre os órgãos responsáveis pela captura de recursos acima e baixo do 

solo (folhas e raízes), sugere respostas potencialmente complexas com a mudança no 

gradiente ambiental (água e luz). Essa descoberta pode ter várias implicações para montagem 

da comunidade e propriedade do ecossistema que precisa ser investigada.  

 

4. CONCLUSÃO 

Os traços radiculares e foliares não responderam de maneira coordenada à mudança na 

disponibilidade de luz. Portanto, para as espécies estudadas, não existe de um espectro 

econômico das raízes, revelando uma complexa ligação entre os traços foliares e radiculares. 

Embora seja necessário analisar a interação de múltiplos fatores, os resultados sugerem que as 

espécies são capazes de flexibilizar, de forma distinta, a passagem por contratantes filtros 

ambientais (água e luz).  
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CONSIDERAÇÕES FINAIS   

 Há uma complexa resposta das plântulas ao gradiente de luminosidade. A taxa de 

crescimento relativo (TCR) das espécies não variou ao longo do gradiente de luminosidade 

conforme o grupo funcional. No entanto, quatro das nove espécies tiveram similar TCR, mas 

com distintos valores de traços morfológicos e alocacionais, sugerindo que sob as mesmas 

condições ambientais, diferentes combinações de traços podem produzir aptidão equivalente. 

Portanto, nessas fases, outros traços (por exemplo, tipo de folha) podem ser tão importantes 

quanto a fenologia e a densidade da madeira. 

A plasticidade na alocação de biomassa nas raízes e no caule foi positivamente 

correlacionada com a TCR. A plasticidade desses traços é frequentemente relacionada a 

disponibilidade de água em regiões semiáridas. Em conjunto, esses resultados sugerem que a 

plasticidade na alocação de biomassa no caule e nas raízes é resultado da resposta adaptativa a 

grande heterogeneidade da disponibilidade de luz e água na caatinga.  Isto leva a supor que 

espécies com maior plasticidade nesses traços são mais indicadas a fazer parte de programas 

de recuperação de áreas degradadas.  

A constatação de que não houve variação coordenada entre os órgãos responsáveis 

pela aquisição de recursos acima e abaixo do solo (folhas e raízes finas), não havendo, 

portanto, um espectro econômico das raízes similar ao das folhas, reforça a suposição de que a 

plasticidade fenotípica da área foliar específica é apenas uma resposta passiva ao ambiente, 

sugerindo respostas potencialmente complexas na aquisição de múltiplos recursos (por 

exemplo, água e luz).  

Certamente, o estudo da combinação de recursos/fatores (por exemplo, água, luz, 

temperatura) considerando o tipo de folha e traços radiculares (comprimento radicular, fração 

de massa das raízes) irá contribuir para aprimorar a identificação da combinação de traços que 

possibilitem a melhor adaptação às condições ambientais da caatinga. Porém, o grande 

desafio para as próximas pesquisas será identificar se/como/quando as respostas mudam com 

a presença de um vizinho, herbívoros e patógenos.    

 Diante disso, é preciso enfatizar a importância dos ecologistas reconhecerem o papel 

da plasticidade e considerarem os componentes acima e abaixo do solo na condução dos 

processos de montagem e sucessão das comunidades.  Assim, diante de um ambiente em 

mudança, com as florestas secas seriamente ameaçadas, é urgente o estudo das relações 

bióticas e abióticas a fim de aprimorar as previsões do processo de sucessão, auxiliando os 

planos de recuperação de áreas degradadas. 
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Tabela A1: Média e erro padrão por grupo (DBD= decídua de baixa densidade, DPAD = decídua precoce de alta densidade, DTAD = decídua tardia de 

alta densidade, SV = sempre verde) e espécies (AMC =Amburana cearenses,  COL = Commiphora leptophloeos, BAC = Bauhinia cheilantha, ANC = 

Anadenanthera colubrina, MYU = Myracrodruon urundeuva, ASP = Aspidosperma  pyrifolium,  POP = Poincianella pyramidalis,  CYF = Cynophalla 

flexuosa, CAJ =Capparis jacobinae) para o efeito espécies x tratamento de luz (%) para taxa de crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-¹), massa seca total 

(MST, g), fração de massa nas raízes (FMR, g.g-¹), fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), fração de massa no caule (FMC, g.g-¹), relação raiz parte aérea 

(R:A, g.g-¹), aérea foliar específica (AFE, cm².g-¹), taxa de assimilação líquida (TAL, g.cm².d-¹). Valores seguidos de letras diferentes, diferem 

significativamente (P < 0,05; teste de tukey). 

 

Espécie Luz 
TCR MST FMR FMF FMC R:A AFE TAL 

DECÍDUA PRECOCE DE ALTA DENSIDADE  

ANC 

100% 0,09 (0,005)de 7,20 (3,89)bc 0,64 (0,03)a 0,24 (0,03)c 0,09 (0,01)c 1,99 (0,30)a 77,94(6,32)d 13,45 (15,57)b 

60% 0,09 (0,0004)cde 10,44 (5,07)bc 0,67 (0,03)a 0,21 (0,02)c 0,09 (0,01)c 2,28 (0,27)a 86,68 (11,80)cd 18,59 (16,07)b 

30% 0,08 (0,006)e 5,74 (3,25)bc 0,66 (0,02)a 0,22 (0,02)c 0,09 (0,01)c 2,14 (0,25)a 99,26 (18,09)c 9,91 (13,18)b 

MYU 

100% 0,10 (0,01)a 11,22 (5,99)bc 0,53 (0,05)bc 0,37 (0,03)ab 0,09 (0,01)c 1,17 (0,20)bc 210,64 (4,05)b 75,86 (121,84)ab 

60% 0,11 (0,01)a 13,19 (7,80)ab 0,47 (0,05)dc 0,41 (0,04)a 0,11 (0,02)bc 0,93 (0,18)bcd 222,70 (15,50)ab 100,42 (82,89)ab 

30% 0,11 (0,00)a 17,32 (4,18)a 0,49 (0,03)dc 0,4 (0,02)a 0,1 (0,02)bc 0,98 (0,13)bcd 225,10 (5,56)ab 218,65 (151,25)a 

BAC 

100% 0,10 (0,01)bcd 4,88 (3,28)c 0,54 (0,09)b 0,32 (0,06)b 0,13 (0,04)ab 1,27 (0,46)b 231,72 (12,26)b 19,15 (24,76)b 

60% 0,11 (0,01)a 6,51 (3,73)bc 0,43 (0,03)d 0,41 (0,02)a 0,16 (0,02)a 0,76 (0,09)cd 227,53 (7,92)ab 55,05 (53,58)ab 

30% 0,10 (0,00)bc 5,45 (2,49)bc 0,41 (0,02)d 0,43 (0,03)a 0,16 (0,01)a 0,7 (0,06)d 239,08 (3,28)a 46,99 (35,80)b 

    DECÍDUA DE BAIXA DENSIDADE 

AMC 

100% 0,08 (0,00)b 8,61 (3,66)a 0,44 (0,03)abc 0,3 (0,02)a 0,2 (0,02)b 0,9 (0,13)ab 222,43 (18,24)ab 13,48 (16,14)a 

60% 0,08 (0,00)ab 8,33 (2,60)a 0,49 (0,05)a 0,26 (0,03)ab 0,18 (0,02)b 1,13 (0,21)a 242,80 (32,10)a 5,95 (4,79)a 

30% 0,08 (0,01)b 8,41 (6,88)a 0,48 (0,05)ab 0,26 (0,03)abc 0,19 (0,02)b 1,09 (0,21)a 241,35 (32,49)a 20,54 (33,05)a 

COL 

100% 0,08 (0,01)ab 8,04 (3,56)a 0,45 (0,10)abc 0,19 (0,10)c 0,33 (0,03)a 0,91 (0,32)ab 179,91 (16,80)b 2,75 (3,62)a 

60% 0,09 (0,01)a 7,84 (5,88)a 0,4 (0,02)bc 0,2 (0,02)ac 0,37 (0,01)a 0,71 (0,06)b 191,82 (8,36)b 28,31(34,19)a 

30% 0,09 (0,01)ab 7,77 (7,08)a 0,39 (0,06)c 0,2 (0,03)bc 0,39 (0,05)a 0,69 (0,17)b 202,15 (12,79)b 48,66 (77,31)a 



73 
 

 
 

Tabela A1 (continuação): Média e erro padrão por grupo (DBD= decídua de baixa densidade, DPAD = decídua precoce de alta densidade, DTAD = 

decídua tardia de alta densidade, SV = sempre verde) e espécies (AMC =Amburana cearenses,  COL = Commiphora leptophloeos, BAC = Bauhinia 

cheilantha, ANC = Anadenanthera colubrina, MYU = Myracrodruon urundeuva, ASP = Aspidosperma  pyrifolium,  POP = Poincianella pyramidalis,  

CYF = Cynophalla flexuosa, CAJ =Capparis jacobinae) para o efeito espécies x tratamento de luz (%) para taxa de crescimento relativo (TCR, mg.g-¹.d-

¹), massa seca total (MST, g), fração de massa nas raízes (FMR, g.g-¹), fração de massa foliar (FMF, g.g-¹), fração de massa no caule (FMC, g.g-¹), relação 

raiz parte aérea (R:A, g.g-¹), aérea foliar específica (AFE, cm².g-¹), taxa de assimilação líquida (TAL, g.cm².d-¹). Valores seguidos de letras diferentes, 

diferem significativamente (P < 0,05; teste de tukey).  

 

Espécie Luz 
TCR MST FMR FMF FMC R:A AFE TAL 

DECÍDUA TARDIA DE ALTA DENSIDADE 

POP 

100% 0,09 (0,003)a 12,74 (5,38)a 0,48 (0,04)a 0,39 (0,04)a 0,13 (0,02)b 0,94 (0,14)a 145,16 (5,38)a 51,33 (13,88)a 

60% 0,09 (0,005)ab 11,02 (6,74)ab 0,47 (0,04)a 0,4 (0,04)a 0,13 (0,01)b 0,91 (0,15)a 152,56 (5,41)a 72,00 (29,06)a 

30% 0,09 (0,005)ab 11,63 (6,59)ab 0,5 (0,04)a 0,37 (0,02)a 0,13 (0,02)b 1,00 (0,15)a 155,88 (5,73)a 58,88 (31,07)a 

ASP 

100% 0,08 (0,01)bc 3,95 (3,11)ab 0,51 (0,07)a 0,17 (0,04)b 0,32 (0,03)a 1,07 (0,35)a 139,70 (19,16)a 7,67 (20,13)b 

60% 0,08 (0,01)c 3,93 (2,38)ab 0,47 (0,02)a 0,21 (0,03)b 0,33 (0,01)a 0,86 (0,08)a 146,47 (22,82)a 7,72 (8,45)b 

30% 0,07 (0,00)c 1,63 (0,73)c 0,5 (0,05)a 0,18 (0,05)b 0,32 (0,02)a 1,02 (0,22)a 165,89 (23,06)a 1,00 (2,14)b 

    SEMPRE VERDE 

CYF 

100% 0,08 (0,00)a 2,49 (0,79)ab 0,49 (0,04)b 0,4 (0,03)a 0,12 (0,02)bc 0,96 (0,14)b 97,94 (3,16)b 0,46 (0,37)ab 

60% 0,08 (0,01)ab 2,11 (1,05)bc 0,51 (0,04)ab 0,39 (0,04)a 0,11 (0,01)c 1,04 (0,16)b 103,01 (4,50)ab 0,36 (0,49)ab 

30% 0,07 (0,01)b 1,33 (0,93)c 0,49 (0,05)b 0,4 (0,04)a 0,12 (0,01)bc 0,97 (0,19)b 108,49 (4,52)a 0,29 (0,46)b 

 

CAJ  

100% 0,07 (0,00)ab 3,33 (0,43)a 0,55 (0,02)a 0,21 (0,02)b 0,13 (0,01)ab 1,62 (0,17)a 84,36 (5,52)c 1,08 (0,53)ab 

60% 0,07 (0,00)ab 3,26 (0,71)a 0,54 (0,04)ab 0,22 (0,03)b 0,13 (0,01)a  1,56 (0,23)a 83,64 (2,32)c 1,14 (0,82)a 

30% 0,07 (0,00)ab 2,90 (0,97)a 0,55 (0,03)a 0,2 (0,03)b 0,14 (0,01)a 1,65 (0,21)a 86,81 (3,89)c 0,9 (0,81)ab 
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Figura A1: Raízes de plântulas com sete meses das espécies lenhosas Myracrodruon 

urundeuva (a) e Amburana cearenses (b). Experimento conduzido em casa de vegetação no 

município de Serra Talhada – PE.  


