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RESUMO

MORAES, Y. C. S. Classificacdes de estratégia das plantas explicam
performance ecofisioldgica e a montagem das comunidades. 2021. 86f.
Dissertacdo. (Mestrado em Ecologia e Evolucéo) - Instituto de Biologia Roberto
Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021.

Classificar as plantas em estratégias ecofisiolégicas € fundamental para
predizer a performance das espécies e altera¢cdes na comunidades vegetais diante da
intensificacdo global nos eventos de seca. Com base nas caracteristicas funcionais
das plantas, as estratégias ecoldgicas descrevem como as espécies respondem a
distarbios e escassez de recursos em geral (e.g. CSR; Competicdo - C%, Tolerancia
ao estresse - S% e Ruderalidade - R%), enquanto as fisiologicas descrevem como
respondem especificamente a seca (e.g. Escape, Evitacdo e Tolerancia a
desidratacéo). Outras classificagfes avaliam a vulnerabilidade das plantas a seca a
partir da combinacdo de diferentes mecanismos fisiologicas (e.g. indice Tcrit; tempo
para uma planta atingir niveis criticos de estresse hidrico), mas o poder preditivo deste
indice ainda ndo foi testado. Aqui nOs avaliamos (i) a relacdo entre essas trés
classificacdes e (i) se essas explicam a taxa de crescimento das plantas e a
montagem das comunidades, esperando que (i) plantas menos tolerantes ao estresse
(menor S%) sejam menos tolerantes a desidratacéo e mais vulneraveis a seca (menor
Tcrit), logo, (ii) crescem menos durante a estacdo seca. Metodologia: N0s medimos
13 caracteristicas morfologicas e fisiolégicas em 10 espécies lenhosas dos Campos
de altitude (ambiente tropical de altitude com deficiéncia hidrica sazonal) e suas taxas
de crescimento durante as estacfes seca e chuvosa. Resultados: Todas as espécies
avaliadas exibem a estratégia S%, mas diferem no grau de tolerancia ao estresse (62—
96%) e no principal mecanismo fisiolégico de resposta a seca (Capacitancia vs.
Resisténcia hidraulica), formando um continuo de uso mais aquisitivo da agua
(espécies S% que evitam a desidratacédo; S-evitadoras) ao uso mais conservativo da
agua (espécies S% que toleram a desidratacéo; S-tolerantes). Espécies S-evitadoras
foram classificadas pelo Tcrit como menos vulneraveis a seca (maior Tcrit), mas nao
houve relacéo entre Tcrit e o crescimento das plantas na estacdo seca. Espécies S-
evitadoras cresceram menos em ambas as estacdes, mas essa relacdo néo foi
significativa com a estratégia S%, apenas com as estratégias fisioldgicas. Discussao:
A existéncia de plantas S% com estratégias fisiologicas distintas € possivel porque as
estratégias CSR descrevem apenas qual a funcédo ecologica primaria das espécies
(e.g. tolerar o estresse; S%), mas nao como esta funcdo € desempenhada ao longo
do tempo (e.g. evitando ou tolerando a desidratacédo). Tal como a estratégia S%, o
indice Tcrit ndo explicou o crescimento das espécies durante a seca, pois ao agrupar
estratégias fisiolégicas distintas numa mesma categoria ndo conseguem detectar o
papel individual destas para a performance das plantas, limitando o poder preditivo
dessas duas classificacfes. O fato de as espécies com uso mais aquisitivo da agua
(S-evitadoras) crescerem menos inclusive na estagao chuvosa pode estar associado
a maior demanda evaporativa nos Campos de altitude, pois a seca atmosférica pode
causar estresse hidrico nas plantas mesmo com agua no solo. Assim, nosso trabalho
destaca a importancia de distinguir as estratégias fisiolégicas das plantas para
predizer a performance das espécies e detectar mecanismos especificos de filtragem



ambiental (origem da seca: solo ou atmosfera), mostrando que plantas evitadoras séo
mais vulneraveis a seca atmosférica.

Palavras-chave: Estratégias CSR. Estratégias fisiolégicas. Tempo critico. Trade-off
crescimento-sobrevivéncia. vulnerabilidade & seca. filtragem
ambiental.



ABSTRACT

MORAES, Y. C. S. Plant strategy schemes explain species ecophysiological
performance and community assembly. 2021. 86f. Dissertacdo. (Mestrado em
Ecologia e Evolugao) - Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade
do Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021.

Identifying plant eco-physiological strategies is key to predict species
performance and changes in plant communities under global change-type droughts.
Based on plant functional traits, ecological strategies describe how species respond to
general stresses and disturbances (e.g. CSR scheme; Competitor - C%, Stress-
tolerant - S% or Ruderal - R%), while physiological strategies describe how species
respond specifically to drought (e.g. Levitt's scheme; dehydration Tolerance,
Avoidance or Escape). Other classifications describe how different eco-physiological
mechanisms interacts to determine plant survival under drought (e.g. Tcrit scheme;
time for a plant to reach lethal levels of water stress). Here we assess (i) the
relationship between these three schemes and (ii) whether these explain plant growth
rate and community assemblage. We hypothesized that (i) plant with lower stress-
tolerance (lower S%) exhibit lower dehydration tolerance, takes less time to reach
water stress (lower Tcrit), and thus (ii) exhibit lower growth rates during dry season.
Methods: We measured 13 morphological and physiological traits in 10 woody species
at Campos de altitude (tropical mountain grasslands with seasonal water deficit) and
their growth rates during dry and wet seasons. Results: All species exhibit S% strategy
but differed in the degree of stress-tolerance (62-96%) and in the main physiological
mechanism of drought response (Hydraulic capacitance vs. Embolism resistance),
describing a spectrum from more acquisitive water use (S% species that avoid
dehydration; S-avoiders) to more conservative water use (S% species that tolerate
dehydration; S-tolerants). According to Tcrit, S-avoiders are less vulnerable to drought
(higher Tcrit), and there was no relationship between Tcrit and plant growth rate during
dry season. S-avoiders exhibit slower growth during dry and wet seasons, but this
relationship was not significant with the S% strategy, only with the physiological
strategies (i.e. avoider species grew slower). Discussion: The existence of plants with
S% strategy but different physiological strategies is possible because CSR scheme
describe only the primary ecological function of a species (e.g. stress-tolerance; S%),
but not how this function is performed over time (e.g. avoiding or tolerating
dehydration). Such as S% strategy, the Tcrit index did not explain species growth
during drought (dry season) because both schemes group different physiological
strategies into same category, thus it cannot detect the different role of each
mechanism for plant performance. The fact that species with more acquisitive water
use (S-avoiders) grow slower even during wet season may be associated with greater
evaporative demand at Campos de altitude, as atmospheric drought can cause water
stress on plants even with soil water availability. Our study highlights the importance
of distinguishing plant physiological strategies to predict species performance and
detect specific mechanisms of environmental filtering (drought origin: soil vs.
atmosphere), showing that plants that avoid dehydration are more vulnerable to
atmospheric drought.



Keywords: CSR scheme. Levitt's scheme. Tcrit index. Growth-survival trade-off. Plant
vulnerability to drought. Environmental filtering.
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INTRODUCAO

Em ambientes terrestres, o balanco hidrico sazonal entre precipitacdo e
evapotranspiracdo € determinante para a performance ecofisiologica das plantas e,
consequentemente, para a estrutura e dinamica das comunidades vegetais (LEVITT,
1972; MCDOWELL et al., 2018). Nos ultimos anos, eventos de seca estdo associados
a mortalidade de plantas e reducdo no crescimento de vegetacbes em diferentes
biomas (ALLEN et al.,, 2010; ANDEREGG et al., 2016; YUAN et al., 2019), com
potencial para alterar processos ecossistémicos, tais como estoques de carbono e
ciclos hidrolégicos (ANDEREGG; VENTURAS, 2020; NOVICK et al., 2016). Esses
efeitos negativos na performance de espécies e de comunidades vegetais inteiras vem
ocorrendo mesmo na auséncia de mudancas na precipitacdo (YUAN et al., 2019), e
inclusive quando as condi¢des de agua no solo ndo séo limitantes para as plantas
(FONTES et al., 2018). Isso porque 0 aumento da temperatura global e a ocorréncia
de ondas de calor resultam em uma maior demanda evaporativa do ar (i.e. maior
déficit de pressao de vapor de agua na atmosfera; DPV), considerada atualmente o
principal fator limitante a performance das plantas no contexto de mudancas climaticas
globais (GROSSIORD et al., 2020; MCMAHON et al., 2018; NOVICK et al., 2016;
IPCC, 2019; YUAN et al., 2019). Portanto, levando em conta a previsao de aumento
em frequéncia, duracdo e intensidade dos eventos de seca (i.e. reducdo da
precipitacdo, aumento do DPV; IPCC, 2019; LYRA et al., 2018; VICENTE-SERRANO
et al., 2020), avaliar a vulnerabilidade de plantas a seca se torna fundamental para
predizer possiveis perdas de espécies e mudancas na estrutura e funcionamento de
comunidades vegetais (MCDOWELL et al., 2020; PACIFICI et al., 2015).

Nesse sentido, a resposta das plantas as variacbes ambientais pode ser
entendida a partir de suas caracteristicas funcionais (LAVOREL; GARNIER, 2002),
ou seja, caracteristicas morfologicas, fisiolégicas e fenoldgicas medidas no individuo
gue afetam o fitness através de suas taxas de crescimento, sobrevivéncia e
reproducdo (Violle et al. 2007). Porém, essas caracteristicas nao necessariamente
variam de modo independente entre si, pelo  contrario, elas frequentemente estéo
correlacionadas formando dimensbes de variagdo (trait dimensions) que refletem

demandas conflitantes (trade-offs) entre propriedades metabdlicas e biomecéanicas
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dos organismos (ACKERLY, 2004; WESTOBY et al., 2002). Por exemplo, o principal
continuo de variacao das plantas descreve um espectro econdmico de investimento e
retorno no uso de recursos resultando num trade-off entre o potencial de crescimento
vs. Sobrevivéncia das espécies: Caracteristicas que conferem um uso mais aquisitivo
dos recursos (e.g. folhas maiores e menos densas) com retorno a curto prazo (maior
taxa de crescimento) versus um uso mais conservativo dos recursos (e.g. folhas
menores e mais densas) com retorno a longo prazo (maior taxa de sobrevivéncia)
(DIAZ et al., 2016; REICH, 2014; WRIGHT et al., 2010). Logo, plantas com
combinacdes similares dessas caracteristicas apresentam uma convergéncia
funcional e, portanto, podem ser agrupadas numa mesma estratégia ecologica de uso
dos recursos e de tolerancia as condicdes ambientais (GRIME et al.,, 1997,
WESTOBY, 1998).

Nesse sentido, o conceito de estratégia € capaz de sintetizar a diversidade de
forma e funcdo das plantas (DIAZ et al., 2016; GRIME J.P., 1977; WESTOBY, 1998)
e, consequentemente, permite avaliar como a combinacdo de caracteristicas
funcionais afetam a performance ecoldgica das espécies (ACKERLY, 2004,
WESTOBY et al.,, 2002). Assim, a relacdo entre as estratégias das plantas e as
condicbes ambientais permite investigar também os padrdes de coexisténcia de
espécies e 0s mecanismos de montagem das comunidades (GRIME et al., 1997;
PIERCE; CERABOLINI, 2018a). Por exemplo, a teoria CSR (GRIME; PIERCE, 2012;
GRIME J.P., 1977) utiliza caracteristicas econdmicas e de tamanho das folhas para
descrever trés estratégias adaptativas primarias pelas quais as espécies respondem
a escassez de recursos e a regimes de disturbio. Plantas competidoras (C) possuem
folhas grandes e uso aquisitivo de recursos, investem em estruturas que otimizam o
crescimento e sdo favorecidas em ambientes ricos em recursos e com poucos
disturbios. Plantas tolerantes ao estresse (S) investem em sobrevivéncia através de
folhas pequenas e uso conservativo dos recursos e sao favorecidas em ambientes
pobres em recursos e com poucos disturbios. Plantas ruderais (R) possuem folhas
peguenas e uso aquisitivo de recursos, investem em reproducéo clonal e/ou sexual,
conseguindo se regenerar e/ou restabelecer melhor uma populacdo em ambientes
ricos em recursos e com disturbios frequentes. Essa classificacdo CSR representa

extremos de um trade-off entre os potenciais de competi¢céo, toleréncia ao estresse e



13

ruderalidade, mas os individuos podem exibir diferentes propor¢cdes de cada
estratégia (PIERCE et al., 2017).

Embora essas caracteristicas econémicas respondam em certo grau aos
padrdes globais de escassez de recursos (REICH, 2014), elas podem apresentar uma
relacdo fraca ou inexistente com gradientes de deficiéncia hidrica (GRIFFIN-NOLAN
et al., 2018), uma vez que as estratégias de uso do carbono ndo necessariamente
descrevem o uso da &gua nas plantas (Brodribb 2017; Rosado, Dias, and Mattos 2013;
Griffin-Nolan et al. 2018). Por outro lado, as caracteristicas hidraulicas estéo
diretamente ligadas as funcdes fisiolégicas como absorcéo, transporte e estocagem
de &gua nas plantas, sendo responsaveis por regular o status hidrico dos organismos
(Cruiziat, Cochard, and Amaglio 2002; Tyree and Ewers 1991). Essas caracteristicas,
tal como as fisiologicas em geral, sdo consideradas mais integradoras e responsivas
as variacbes ambientais, ja que resultam da interacdo entre aquelas mais basais na
hierarquia de caracteristicas, ou seja, as caracteristicas morfologicas, mais
conservadas na filogenia (MARKS, 2007; ROSADO; DE MATTOS, 2017; VIOLLE et
al., 2007). Logo, diferentes combinacdes de caracteristicas morfologicas, mais basais
na hierarquia, podem levar & mesma resposta fisiologica no nivel do individuo
(ACKERLY, 2004; MARKS; LECHOWICZ, 2006; ROSADO; DE MATTOS, 2010). De
fato, as caracteristicas hidraulicas sado mais responsivas as variacbes na
disponibilidade de &agua (BRODRIBB, 2017) e, consequentemente, estdo mais
associadas a mortalidade de plantas durante eventos de seca (ANDEREGG et al.,
2016; CHOAT et al., 2018).

Atualmente, a falha hidraulica é o principal mecanismo que explica a relacéo
entre caracteristicas hidraulicas e taxas de mortalidade das plantas (ADAMS et al.,
2017; MCDOWELL et al., 2008). Durante eventos de seca, a falha hidraulica pode
ocorrer quando a desidratacdo dos tecidos vegetais ultrapassa o limite de tolerancia
do organismo, criando uma tensdo no fluxo de agua do xilema (i.e. potencial hidrico
negativo) capaz de causar o rompimento da coluna d’agua e a entrada e expanséao de
ar nos vasos (i.e. cavitacdo/embolia), dificultando o transporte de agua na planta.
(CRUIZIAT; COCHARD; AMEGLIO, 2002; TYREE; SPERRY, 1989). No entanto, a
falha hidraulica nas plantas ndo depende apenas de seus limites de resisténcia a
cavitacdo, mas também de outros mecanismos fisioldgicos capazes de prolongar ou

antecipar o tempo necessario para atingir esses limites (BLACKMAN et al., 2016;
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GLEASON et al.,, 2014; MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017). Por
exemplo, as estratégias fisiologicas de Levitt (1972) classificam as plantas com base
em diferentes respostas a desidratacdo: Plantas tolerantes expdem seus tecidos a um
potencial hidrico mais negativo, mas sdo geralmente mais resistentes a embolia,
conseguindo manter suas fungbes metabdlicas sob maiores graus de desidratacdo
(Levitt 1972). Plantas evitadoras sdo menos resistentes a embolia, mas previnem a
desidratacdo maximizando a absor¢cdo de agua, minimizando a perda de agua e/ou a
estocando nos tecidos (Levitt 1972). Por fim, plantas com estratégia de escape
completam seu ciclo reprodutivo o quanto antes e perpassam periodos de seca na
forma de semente ou com tecidos meristematicos dormentes (Levitt 1972). Essa
classificacéo, tal como nateoria CSR, representa extremos de convergéncia funcional,
mas os individuos podem exibir diferentes graus de evitacéo, tolerancia e escape
conforme a combinac&o de suas caracteristicas (Levitt 1972; Volaire 2018).
Considerando essa diversidade de estratégias ecoldgicas e fisiologicas, Volaire
(2018) propbs uma classificacao unificada de resposta das plantas a seca (C-evitacao;
S-tolerancia; R-escape): plantas C-evitadoras exibem estratégia mais aquisitiva da
agua que permite manter seu maior crescimento vegetativo durante a seca; plantas
S-tolerantes exibem uma estratégia mais conservativa da agua que permite sobreviver
durante a seca; plantas R-escape exibem estratégia mais aquisitiva da agua que
permite se reproduzirem antes da seca; (VOLAIRE, 2018). Recentemente Matos et
al., (2020) observaram em uma comunidade de Campos de Altitude uma diversidade
de combinacdes eco-fisiologicas para além das propostas por Volaire (2018), como a
existéncia de plantas capazes de tolerar o estresse (S%) evitando ou tolerando a
desidratacdo (S-tolerantes/evitadoras), o que esta ligado ao fato de o mecanismo
fisiolégico ndo estar explicito na definicdo da estratégia S% (“capacidade da espécie
sobreviver em ambientes improdutivos mantendo sua performance metabdlica”;
GRIME J.P., 1977; MATOS et al., 2020). No entanto, como a variacao das estratégias
eco-fisioloégicas é continua, espécies com uma mesma estratégia podem exibir
diferentes graus de tolerancia ao estresse e a desidratacao, por exemplo, o que pode
resultar em diferencas na performance das plantas. Nesse sentido, uma descricédo
mais detalhada da performance das espécies deve levar em conta a distingdo entre
plantas capazes de manter seu crescimento durante a seca (maior resisténcia a seca)
e aquelas que reduzem ou interrompem seu crescimento (menor resisténcia a seca)

(VOLAIRE, 2018). Com base nisso, podemos esperar que espécies com estratégia



15

mais aquisitiva (i.e. menos tolerantes ao estresse e a desidratacdo) sejam menos
resistentes a secas intensas e/ou prolongadas, pois embora essas tenham maior
potencial de crescimento sob condi¢des favoraveis, durante a seca as condi¢cdes sdo
desfavoraveis para atender seu ponto o6timo de funcionamento metabdlico
(LAUGHLIN; MESSIER, 2015; VIOLLE et al.,, 2007). Portanto, o trade-off entre
crescimento vs. sobrevivéncia pode nado existir quando as plantas estdo expostas a
seca, pois se as estratégias conservativas permitem as plantas manter as funcdes
metabdlicas por mais tempo sob condi¢des limitantes (GRIME J.P., 1977; REICH,
2014; TILMAN, 1985), entdo as estratégias que conferem maior sobrevivéncia
também podem conferir maior crescimento durante a seca (i.e. maior resisténcia a
seca).

Nesse contexto, avaliar a vulnerabilidade de plantas a seca depende da
identificagéo de quais estratégias descrevem seus limites de toleréncia fisiologica e
0s mecanismos que mediam o tempo de chegada nesses limites (BLACKMAN et al.,
2019; CHOAT et al., 2018; MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017), de modo
gue seja possivel determinar ndo s6 quem sobrevive, mas também quem de fato
resiste aos periodos de seca (VOLAIRE, 2018). Numa abordagem inovadora, e
complementar as estratégias ecoldgicas e fisiologicas, Blackman et al. (2016)
propuseram a combinacdo de diferentes caracteristicas hidraulicas (e.g. regulacéo
estomatica, estocagem de agua, resisténcia a cavitacdo) em um indice que descreve
o0 Tempo critico (Tcrit): tempo para a planta atingir niveis criticos de desidratacdo sob
estresse hidrico (i.e. menor Tcrit significa maior vulnerabilidade a seca). Este modelo
representa uma abordagem promissora por avaliar como diferentes mecanismos
hidraulicos se integram para determinar o nivel critico de condicfes e recursos no qual
uma espécie sobrevive, destacando o tempo como variavel essencial (CHOAT et al.,
2018). Entretanto, ainda ndo houve teste empirico do Tcrit avaliando a performance
das plantas e seu possivel grau de correspondéncia com outros esquemas de
classificacdo das plantas.

Diante disso, o objetivo desse trabalho foi avaliar (i) qual a relacdo entre os
esquemas de classificacdo Tcrit, estratégias CSR e as estratégias fisioldgicas de
Levitt, e (i) se essas classificagdes explicam as taxas de crescimento das plantas,
durante as estacdes seca e chuvosa, e a montagem das comunidades. Em um

ambiente sazonalmente seco, nés medimos o crescimento de 10 espécies lenhosas
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(entre as estacdes seca e chuvosa) e 13 caracteristicas funcionais (morfologicas e
fisiolégicas) para testar as seguintes hipéteses: (i) plantas menos tolerantes ao
estresse (menor S%) sdo menos tolerantes a desidratacdo e levam menos tempo para
atingir niveis criticos de estresse hidrico (menor Tcrit); (ii) devido ao trade-off entre o
potencial de crescimento vs. sobrevivéncia das plantas, aquelas com menor S%,
menor Tcrit e menor tolerancia a desidratacéo exibem menor crescimento na estacéo

seca, porém maior crescimento na estacao chuvosa,
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1 METODOLOGIA

1.1 Areade estudo e espécies

Este estudo foi realizado nos Campos de Altitude do Parque Nacional do Itatiaia
(Estado do Rio de Janeiro, Brasil, 22°22'37.0"S 44°42'28.0"0; 2490m alt.) de
maio/2019 a mar¢o/2020. O clima desse ambiente é tropical de altitude (Cwb-—
Kdppen), com temperatura anual média (MAT) de 10,1°C e precipitacdo anual média
(MAP) de 2200 mm (Segadas-Vianna & Dau, 1965; Safford, 1999b). Essas condi¢gbes
se distribuem sazonalmente entre as estacdes seca (junho-agosto) e chuvosa
(dezembro-margo), com menor temperatura e precipitacdo na estacao seca (media
mensal 7,5°C e <60mm) comparado a chuvosa (média mensal 12°C e 300mm), e
eventos frequentes de neblina (maior na chuvosa) e geada (maior na seca) ocorrendo
em média durante 200 e 56 dias por ano, respectivamente (MATOS, 2019; SAFFORD,
1999a; SEGADAS-VIANNA; DAU, 1965). Historicamente, valores absolutos de
temperatura ja alcancaram maximo de 23,1°C em janeiro e minimo de -15°C em julho,
de modo que a amplitude de temperatura na qual os organismos estao expostos pode
ser >35°C (Segadas-Vianna & Dau, 1965; Safford, 1999b). Nesse ambiente, a
vegetacdo predominante € composta por uma matriz graminea com arbustos e
arvores pequenas (até 5m) esparsos ou agregados em ilhas de vegetacéo lenhosa,
formando uma diversidade de comunidades vegetais associadas, principalmente, a
substratos rochosos e/ou solos rasos e humicos (SAFFORD, 1999b; SEGADAS-
VIANNA, 1965).

Segundo as projecdes de mudancas climaticas, o clima no sudeste do Brasil
ficara mais quente e seco até o fim do século XXI (CHOU et al., 2014; LYRA et al.,
2018). No estado do Rio de Janeiro, especificamente, espera-se uma reducao de 50%
na MAP e aumento na duracdo dos periodos de seca  (LYRA et al., 2018). Ondas
de calor também serdo mais frequentes no sudeste do Brasil, com aumento de 4°C
na meédia da temperatura maxima em regides montanhosas do estado do Rio de
Janeiro (LYRA et al., 2018; SILVA et al., 2014). Assim, considerando as condi¢gbes
climaticas atuais e futuras, os Campos de Altitude constituem um bom modelo de

estudo para avaliar a vulnerabilidade de comunidades vegetais a seca.
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Neste estudo, nés elegemos as plantas lenhosas (arbustos e arvores) como
espécies modelo em funcdo de métodos mais acessiveis para medicdo do
crescimento vegetativo e de algumas caracteristicas hidraulicas nesses organismos.
Noés selecionamos dez das espécies mais abundantes ocorrendo em condicdes
edéfico-climaticas similares: Baccharis uncinella DC. (Asteraceae); Baccharis
platypoda DC. (Asteraceae); Escallonia laevis (Vell.) Sleumer (Escalloniaceae);
Leandra sulfurea (Naudin) Cogn (Melastomataceae); Myrceugenia alpigena (DC.)
Landrum (Myrtaceae); Myrsine gardneriana A.DC. (Primulaceae); Pleroma hospitum
(Schrank et Mart. ex DC. Triana) (Melastomataceae); Roupala montana (Aubl).
(Proteaceae); Symplocos corymboclados (Brand) (Symplocaceae); Weinmannia
paulliniifolia Pohl ex Ser (Cunoniaceae). Para simplificacdo, as espécies sao citadas
ao longo do texto pelos seus géneros (mais a inicial do epiteto especifico para as duas
espécies de Baccharis).

1.2 Dados climaticos

Para uma descricdo mais completa do balanc¢o hidrico climatico local, nés coletamos
dados climaticos de duas estacdes meteoroldgicas localizadas préximo a area de
estudo — Instituto Nacional de Meteorologia (INMET; https://portal.inmet.gov.br) e
Weather Underground (WU; https://www.wunderground.com); altitudes 2450m 2565m
— permitindo assim quantificar a intensidade e duracdo do periodo de seca
considerando ndo sé a precipitacdo (PPT), mas também a evapotranspiracao
potencial (PET) do ambiente. Isso porque, com o aumento da evapotranspiracdo em
funcéo da altitude (via maiores DPV e radiacéo solar; KORNER, 2007; LEUSCHNER,
2000), a disponibilidade de agua nesses ambientes pode, portanto, ser menor que 0
estimado apenas a partir da reducéo sazonal na precipitacdo (Grossiord et al., 2020;
Vicente-Serrano et al., 2020). Para essa avaliacdo, nos utilizamos o Indice
Padronizado de Precipitacdo e Evapotranspiracdo (SPEI), que permite identificar se
um dado periodo foi mais seco ou mais Umido que o normal com base no numero de
desvios padrdes pelo qual o balango hidrico climéatico diverge da média historica

registrada (Vicente-serrano 2010; Begueria 2014). Assim, o SPEI é considerado um
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método importante para padronizar como o0s ecologos definem seca (Slette 2019),
uma vez que o indice permite identificar ndo sé os periodos de seca (dry periods)
dentro da variacdo climéatica normal do ambiente (e.g. estacdo seca sazonal), mas
também os eventos de seca (drought events) capazes de reduzir a disponibilidade de
agua a um nivel maior que o esperado pela sazonalidade (e.g. secas decorrentes de
El Nifio e mudancas climéticas globais) (Vicente-serrano 2010; Begueria 2014).

A partir dos dados climaticos obtidos do INMET e WU, nés calculamos o SPEI
extraindo uma série anual média (janeiro-dezembro) com base na média mensal
disponivel para o periodo de junho de 2016 a 2020, uma vez que algumas variaveis
climaticas necessérias ao célculo (e.g. radiacdo solar diaria) possuiam dados faltantes
para determinados meses. Primeiro, nos calculamos PET segundo o método Penman-
Monteith no pacote “SPEI” do software R, utilizando a média mensal da umidade
relativa (%), temperatura minima e maxima (°C), velocidade do vento (km h?), presséo
atmosférica (KPa), ponto de orvalho (°C), radiacédo solar diaria (MJ m=?) e tempo de
luz solar diaria com >100 MJ m2 (horas). Com base nos valores de PPT e PET, o
resultado do SPEI indicou que existe um periodo de deficiéncia hidrica (PPT < PET)
no Campos de Altitude de maio a outubro (valores negativos), enquanto nos demais
meses (novembro-abril) a precipitacdo supera a evapotranspiracéo potencial (valores
positivos) (Tabela 1; Fig. 1). Segundo a escala do indice, junho-agosto foi um periodo
moderadamente mais seco que o normal (-1,5 < SPEI < -1), fevereiro-marco foi
moderadamente mais umido (1,5 > SPEI = 1), e os demais meses apresentaram
condicdes climaticas normais (-1 < SPEI < 1). Entretanto, cabe destacar que esse
periodo de seca (definido daqui em diante como PPT < PET) pode ter sido
intensificado e prolongado pelo El Nifio de 2016, indicado, por exemplo, pela reducao
em >700mm na precipitacdo observada em nossa série temporal (1531mm)

comparado a MAP dos Campos de Altitude investigado (2200mm).
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Figura 1 — Iindice padronizado de precipitacio e evapotranspiracdo (SPEI)
representando o balanco hidrico climatico mensal em relacdo a média
anual registrada para a area de estudo (Parque Nacional do Itatiaia, RJ,

Brasil).

Estacédo
. Chuvosa

. Seca

SPEI

JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL AGO SET OUT NOV DEZ

Legenda: Valores positivos do SPEI indicam a intensidade na qual a precipitacdo supera a
evapotranspiracao potencial (estacdo chuvosa, em azul) e valores negativos o contrario (estacéo seca,
em vermelho). A intensidade das condi¢Bes climéticas segue a escala: Condi¢des normais (-1 < SPEI
< 1), Moderadamente seco (-1,5 < SPEI < -1) ou umido (1,5 > SPEI = 1), Severamente seco (-2 < SPEI
< -1,5) ou umido (2 > SPEI = 1,5), Extremamente seco (SPEI < -2) ou umido (SPEI = 2). A série anual
de janeiro a dezembro (JAN - DEZ) foi obtida a partir da média mensal de uma série temporal de junho
de 2016 a 2020.

Fonte: Instituto Nacional de Meteorologia (INMET) e Weather Underground (WU).
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Tabela 1 — Dados climaticos da area de estudo (Parque Nacional do Itatiaia, RJ,

Brasil).
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Legenda: Os valores representam a média mensal + desvio padréo das variaveis numa série anual de
janeiro a dezembro obtida a partir da média mensal de junho de 2016 a 2020. PPT = Precipitacdo
acumulada (mm); PET = Evapotranspirac@o potencial (mm); Balanco hidrico = PPT - PET (mm); SPEI
= Indice padronizado de precipitacéo e evapotranspiracdo; Radiacdo = Radiac&o solar acumulada por
dia (MJ m2); Tempo de Sol = Horas por dia com radiagcdo solar >100 MJ m'2, Temperatura do ar (°C);
UR = Umidade Relativa do ar (%); Ponto de orvalho = temperatura no ponto de condensacéo da agua
(°C); Vento = Velocidade do vento (km ht); Pressédo = Presséo atmosférica (KPa); med, min e max =
valores médios, minimos e maximos diario, respectivamente.

Fonte: Instituto Nacional de Meteorologia (INMET) e Weather Underground (WU).

Noés avaliamos também qual a contribuicdo de cada variavel usada no calculo
do SPEI para a variacao climatica observada, utilizando uma analise de componente
principal (PCA). Isso porque, embora radiacdo diaria (Rad) e temperatura maxima
(Tmax) facam parte do calculo da PET, essas variaveis, bem como temperatura média
(Tmed), estao relacionadas a resposta das plantas tanto a seca quanto as ondas de
calor (via termorregulacdo), podendo causar efeitos fisiologicos independentes
especialmente em ambientes montanhosos (FAUSET et al., 2018). O resultado da
PCA sintetizou nos dois primeiros eixos 91,9% da variancia total de 5 variaveis
climaticas (71,9% e 19,9% respectivamente), e mostrou que precipitacao, temperatura
média e maxima (maiores scores no eixo 1) variaram de modo independente da
radiacdo e evapotranspiracao potencial (maiores scores no eixo 2) (Tabela 2; Fig. 2).
O eixo 1 foi o que melhor explicou o contraste  no balanco hidrico sazonal entre as
estacdes seca e chuvosa, com menores valores PPT, Tmed e Tmax na seca (junho e
julho) comparado a chuvosa (janeiro e marco), enquanto o eixo 2 ficou mais associado
aos periodos de transicdo entre estacfes, com maiores valores de PET e Rad na

transicéo da seca para a chuvosa (setembro).
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Figura 2 — Andlise de componente principal (PCA) de 5 variaveis climéaticas ao longo

de uma série anual para a area de estudo.
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Legenda: A série anual janeiro-dezembro (JAN-DEZ) para as variaveis foi obtida a partir da média
mensal de junho de 2016 a 2020. Variaveis - Evapotranspiracéo potencial (PET), Precipitacéo
acumulada (Precip), Radiacéo diaria (Rad), Temperatura média (Tmed) e maxima (Tmax).

Fonte: O autor, 2020.

Tabela 2 — Analise de componente principal (PCA) de 5 variaveis climaticas.

Autovalores
Variancia (%)
Variancia
Acumulada (%)

Eixo
1 2 3 4 5
3,60 1,00 0,21 0,16 0,03
71,99 19,99 4,22 3,26 0,53
71,99 91,99 96,21 99,47 100
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Climéticas
PET 034 073 054 -0,07 0,26
PPT -0,48 -0,17 053 -0,65 -0,18
Radiacao -0,39 060 -061 -0,35 0,00
T. média -0,52 -0,09 0,09 0,26 0,80
T. maxima -0,48 0,29 0,24 061 -051
Més
Janeiro -194 -0,05 045 0,24 0,17
Fevereiro -1,36 -0,97 0,38 0,18 0,04
Marco -2,02 -0,31 -0,05 -0,85 -0,04
Abril 031 -142 -101 0,31 0,00
Maio 1,47 -054 -041 -0,16 0,19
Junho 33 -0,64 069 0,12 0,09
Julho 272 056 013 -0,26 -0,31
Agosto 1,84 0,67 -0,07 -0,14 0,12
Setembro -050 2,34 -041 -0,04 0,12
Outubro -0,89 080 0,02 085 -0,16
Novembro -1,17 -058 -0,05 -0,05 -0,24
Dezembro -1,81 0,14 0,34 -0,20 0,02

Legenda: Variaveis - Evapotranspiracéo potencial (PET), Precipitacdo mensal acumulada (PPT),
Radiacao diaria, Temperatura (T.) média e maxima.
Fonte: O autor, 2020.

Avaliando em conjunto os resultados de SPEI e PCA observamos que a
disponibilidade de luz e agua variam de modo independente na area de estudo, uma
vez que nado houve relagéo da radiacdo solar com o contraste no balanco hidrico entre
as estacoes seca e chuvosa. Além disso, embora a estacdo seca seja marcada
principalmente pela reducdo na precipitacdo em junho e julho (eixo 1), a
evapotranspiracdo parece ser determinante para prolongar esse periodo de
deficiéncia hidrica, pelo menos até setembro, através de uma maior radiacéo solar na

transicdo seca-chuvosa (eixo 2).

1.3 Performance das plantas

Com base nos resultados de SPEI e da PCA, nos definimos trés estacdes de

crescimento das plantas nos Campos de Altitude a partir do periodo total de medicéo
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(maio/2019 a margo/2020, 284 dias): Estacbes Seca (Mai-Ago, 87 dias), Transicao
seca-chuvosa (Ago-Nov, 87 dias), Chuvosa (Nov-Mar, 110 dias). Para medir o
crescimento das plantas ao longo do tempo (i.e. inicio da esta¢do seca ao fim da
estacdo chuvosa), nés marcamos com fita colorida cinco individuos bem
desenvolvidos de cada espécie (1 a 3m de altura, aproximadamente). Em cada
individuo, usamos placas de metal numeradas para marcar dois ramos apicais (10 cm
de comprimento, em média), um orientado ao Norte e outro ao Sul, de modo a
contemplar a exposicao do individuo as varia¢des da luz solar ao longo do tempo. A
partir do mesmo ponto de ramificagéo, medimos o diametro e comprimento dos ramos
marcados e a proporc¢do de copa viva de cada individuo em maio, agosto e novembro
de 2019 e marco de 2020, representando as esta¢cdes Seca, Transi¢do seca-chuvosa,
Chuvosa e o periodo total de crescimento (Mai 2019 - Mar 2020; 284 dias).

Os ramos que apresentaram danos mecanicos ao fim de alguma estacao
(menos de 5% do total) foram substituidos por outros com nova numeracédo e a
numeracao anterior foi excluida da analise para aquela estacdo especifica. Os valores
obtidos para cada ramo foram convertidos em uma média para o individuo e, com
base na equacéo proposta por West et al. (2012), calculamos a taxa de crescimento
relativo das plantas (RGR, pum mm-* d1), em diametro e comprimento, ponderando

pela proporc¢éo de copa viva do individuo em cada estacao:

RGR X C
= k
Xi—1 * De_e—1)

Onde X: é o didametro ou comprimento do individuo no tempo t, Xi.1 € o diametro ou
comprimento do individuo na medida anterior ao tempo t, D € o nimero de dias entre

tet-1, e C é a proporcéo (%) de copa viva do individuo.

1.4 Esquemas de classificagao
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Além das taxas de crescimento n6s medimos outras 13 caracteristicas
funcionais das plantas durante a estacdo seca, incluindo (i) aguelas necessarias ao
calculo dos esquemas de classificacdo Tcrit, estratégias CSR e estratégias de Levitt
(detalhes dos calculos nas proximas secdes) e (ii) outras seis caracteristicas ligadas
ao uso da agua nas plantas para complementar a descricdo da respostas das espécies
a seca (Tabela 3; Detalhes da medicdo em APENDICE). Nés coletamos ramos de
pelo menos 3 individuos por espécie seguindo o protocolo padronizado de coleta e
preparacdo do material para medicdo de caracteristicas funcionais proposto por
Perez-Harguindeguy et al., (2013). A fim de evitar possiveis efeitos da coleta sobre o
crescimento das plantas, nés coletamos as amostras em individuos diferentes
daqueles usados na medicdo da RGR e, portanto, calculamos os esquemas de

classificacao utilizando valores médios das caracteristicas por espécie.

Tabela 3 — Estratégias e caracteristicas funcionais das plantas e seus significados

na resposta a seca medidas em dez espécies dos Campos de Altitude.

Caracteristicas

- Siglas Resposta a seca
e estratégias (unid.)
Maior RGR descreve maior resisténcia a seca
RGR

Taxa relativa de crescimento

apos o fechamento

(um mm? d1)

(mmol m2 s?t)

(i.e. maior capacidade de manter o crescimento

sob estresse hidrico) t

Conteudo relativo de agua no 80 Maior 60 permite minimizar a perda de agua
qual o estbmato fecha (9 g?) pelos estdbmatos 2
Condutancia minima foliar ) o i
g0 Menor g0 permite minimizar a perda de agua

pela cuticula 3

estomatico
Volume de agua relativo & V/A Maior V/A permite manter o W e transporte de
area foliar total (@ m?) agua via maior estocagem de agua 2
. B [T i Maior Ctlp permite manter o W e transporte de

apacitancia hidraulica apos Ctl ) o . i

P P P agua via maior liberacdo da agua estocada para
a perda do turgor celular (% MPa?) i 4

0 xilema
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YO0 mais negativo permite manter a absorgéo de

Potencial osmético no turgor $wo i i ) .
. agua por mais tempo (via concentragéo de
maximo (MPa) .
solutos nos tecidos) 3
Conteudo relativo de agua no etlp Menor 6tlp permite manter turgor celular por
qual a planta perde o turgor (%) mais tempo 3
Potencial hidrico no qual a Wtlp Wtlp mais negativo permite manter turgor celular
planta perde o turgor (MPa) por mais tempo 3
menor € (maior elasticidade) permite manter o
Médulo elastico da parede € turgor celular por mais tempo; maior € (maior
celular (MPa) rigidez) permite maximizar a absorcao de agua
apo6s a perda do turgor 3
Potencial hidrico no qual a P50 mais negativo confere maior resisténcia a
P50 e . :
planta perde 50% da cavitacdo (i.e maior capacidade de manter o
condutividade hidraulica (Mpa) transporte de agua sob estresse hidrico) °
Maior WD confere resisténcia estrutural ao
1 1 WD . . . . .
Densidade da madeira xilema (associado & maior resisténcia a
-3
(gem™) cavitagdo) ©
; Maior LDMC confere resisténcia estrutural a
Contetdo de massa seca LDMC
. folha (associado a maior resisténcia a cavitagdo
foliar (%)
e perda do turgor) ’
i } LA Menor LA permite minimizar a perda de agua
Area foliar
(mm2) nas folhas *
Menor SLA permite minimizar a perda de agua e
. . - SLA . ) . .
Area foliar especifica esta associado a um maior estoque de agua nas
-1
(MM2mg~™) | folhas (maior suculéncia) 7
Permite maximizar a absor¢ao de agua
Competicio (é/i) reduzindo sua disponibilidade para plantas
vizinhas 8
Permite tolerar a escassez de 4gua
Tolerancia ao estresse (OS/ ) minimizando a perda ou estocando agua nas
0
folhas &
R Permite maximizar a absorcao de agua e
etk (%) rebrotar apés a seca @

Escape

Permite escapar da desidratacdo maximizando
a absorcédo de agua para completar o ciclo
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reprodutivo antes da seca ou rebrotar apds a

seca®

Permite evitar a desidratacdo maximizando a
Evitag&o - absorgéo de agua, minimizando sua perda ou a
estocando nos tecidos °

Permite tolerar a desidrata¢éo via tecidos mais

Tolerancia - . N I
resistentes a embolia
Tempo para a planta atingir Maior Tcrit € alcangado via combinagéo de
_hiveis criticos de Terit mecanismos que permitem evitar ou tolerar
desidratacdo sob estresse (dias) ) .
hidrico desidratagéo 2

Fonte: 1 Volaire (2018); 2 Blackman et al. (2016); 3 Sack et al. (2003); # Scholz et al. (2011); ° Brodribb
(2017); ® Chave et al. (2009); " Wright et al. (2004); & Grime (1977); Levitt (1972).

1.4.1 Estratéqgias ecolbgicas

Para identificar as estratégias CSR, nos utilizamos o método StrateFy (PIERCE
et al., 2017) para quantificar a proporcéo relativa de Competicédo (C%), Tolerancia ao
estresse (S%) e Ruderalidade (R%) das plantas baseado nos valores de area foliar
(LA, mm?), area especifica foliar (SLA, mm? mg™) e contelido de massa seca foliar
(LDMC, %). Este método utiliza o espectro econdmico e de tamanho das plantas para
descrever C% (folhas grandes e uso aquisitivo; maior LA, SLA e menor LDMC), R%
(folhas pequenas e uso aquisitivo, maior SLA e menor LA e LDMC) e S% (folhas
peguenas e uso conservativo, menor LA, SLA e maior LDMC). A proporc¢ao relativa
das estratégias no StrateFy resulta da comparacdo entre os valores obtidos e 0s
valores maximos dessas caracteristicas no nivel global (calibrados com plantas de
diferentes biomas), permitindo posicionar as plantas analisadas num grafico triangular
gue representa o espectro de variacdo global das estratégias CSR (PIERCE et al.,
2017).
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1.4.2 Estratéqgias eco-fisiolégicas

Diferente da classificacdo CSR, o esquema de classificacdo fisiolégico nao
possui um método que define quais caracteristicas descrevem e quantificam o grau
de escape, evitacdo e tolerancia. Assim, para identificar as estratégias eco-fisiol6gicas
nos fizemos uma Analise de Componente Principal (PCA) com dez das 13
caracteristicas medidas: LA, SLA, LDMC, densidade da madeira (WD, g cm-), médulo
elastico da parede celular (€), condutancia minima foliar (g0), contetdo relativo de
agua no qual o estémato fecha (60), capacitancia apos a perda do turgor celular (Ctlp),
potencial hidrico no ponto de perda do turgor celular (Wtlp) e potencial hidrico no qual
a planta perde 50% da condutividade hidraulica (P50). NOs selecionamos apenas
essas caracteristicas para evitar redundancias na analise, excluindo da PCA aquelas
gue apresentaram alta correlacdo entre si e que estdo mais consolidadas na literatura
sobre seu papel ecofisiologico na resposta a seca (e.g., entre Wtlp e potencial
osmotico no turgor maximo (WO0), selecionamos Wilp). Embora os valores de CSR%
nao tenham entrado na analise (apenas as caracteristicas que compde o calculo; LA,
SLA e LDMC), n6s posicionamos no grafico as espécies com suas cores derivadas da
classificacdo CSR de modo a complementar a visualizacdo das estratégias eco-
fisiologicas, tal como Matos et al (2020). Assim, nds descrevemos as estratégias
evitacao, tolerancia e escape com base na coordenacao das caracteristicas entre as

principais dimensdes de variacao da PCA.

1.4.3 Tempo critico (Tcrit)

Para calcular o Tcrit das espécies, nés utilizamos a formula do modelo segundo

Blackman et al. (2016):

b= (6o — C - Werie) Vi
crit ALgoD
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Onde t.,-;+ € 0 tempo para as plantas atingirem niveis criticos de desidratacdo sob
estresse hidrico, 8, é o contetdo relativo de dgua no qual o estdbmato fecha, C é a

capacitancia hidraulica, ¥.,;; € o potencial hidrico no qual a planta perde 50% da

condutividade hidraulica, A—W € o volume de 4gua no ramo relativo a sua area foliar
L

total, go € a condutancia foliar minima, e D é o déficit de presséo de vapor de agua

na atmosfera.

Segundo o modelo, plantas menos vulneraveis a seca (i.e., maior Tcrit) exibem
folhas menos permeaveis a perda de agua (menor g0), maior regulacdo estomatica
(maior 80), maior estocagem de agua relativo a sua superficie foliar transpirante (maior
V/A), maior resisténcia do xilema a embolia (menor P50) e/ou maior liberacdo de agua
estocada nos tecidos para os vasos do xilema (maior Ctlp). Como o calculo do Tcrit
também depende de um valor referéncia de DPV, nos utilizamos um valor médio para
estacéo seca da area de estudo (DPV = 0,008 mol mol?). Assim, assumindo que esse
periodo representa a seca mais severa na qual as plantas estdo expostas nos Campos
de Altitude, os valores resultantes do calculo descrevem o Tcrit minimo das espécies,
ou seja, 0 tempo minimo que as plantas levam para atingir niveis criticos de estresse

hidrico.

1.5 Analisede dados

1.5.1 Relacao entre esquemas de classificacdo

Para avaliar se as correlacfes indicadas pela PCA foram estatisticamente
significativas, e se 0 modelo Tcrit teve correspondéncia com as estratégias eco-
fisiologicas, nos testamos a relacdo entre pares de variaveis (esquemas e
caracteristicas) com a analise Standardised Major Axis (SMA). Comparada a

7

regressao linear tradicional (i.e. Least-squares regression), esta analise é mais
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apropriada quando ndo uma ha distingéo clara da relagdo de causa e efeito entre as
varidveis dependente e independente (e.g. relagdo entre caracteristicas funcionais)
(WARTON et al., 2006, 2012).

1.5.2 Performance das plantas

Para avaliar o crescimento das plantas entre estacdes (seca, chuvosa e
transicao seca-chuvosa), nés usamos um teste t pareado com comparacdes multiplas
e correcdo de Bonferroni (multiple paired t-tests; fungao “pairwise.t.test” no software
R), uma vez que cada observacdo na analise representa o0 mesmo individuo ao longo
do tempo. Para cada estacdo, testamos a existéncia de outliers e extreme points
utilizando o método boxplot (pacote rstatix no software R). Apenas uma observacao
foi identificada como extreme point e removida da analise (um individuo de B.

uncinella).

1.5.3 Esquemas de classificacdo vs. performance das plantas

Nés utilizamos a analise SMA para testar se os eixos da PCA e se cada
esquema de classificacdo e caracteristica, separadamente, explicam as RGR das
plantas (média por espécie) entre estacdes e no periodo total. Nesses casos, a SMA
€ analoga a analise de covariancia, porém com um ajuste da reta mais apropriado,
permitindo testar se a relacdo linear entre duas variaveis (e.g. RGR e estratégias)
apresenta mudancas na inclinacédo e/ou elevacao da reta comparando duas ou mais
categorias simultaneamente (e.g. entre estacdes) (WARTON et al., 2006, 2012).

Todas as andlises estatisticas foram realizadas no software R (R Core Team, 2014).
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RESULTADOS

2

Os valores das caracteristicas, esquemas de classificacdo e performance das plantas

obtidos para as dez espécies investigadas estdo apresentados na Tabela 4.

Tabela 4 - Média + desvio padrdo das caracteristicas, esquemas de classificacdo

e taxa de crescimento de dez espécies de plantas dos Campos de

Altitude.
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Legenda: Os valores representam a média + desvio padrdo. Para simplificacdo, as espécies estédo
representadas pelos seus géneros, com excec¢do das espécies de Baccharis). Sigla das

caracteristicas em Glossario.

2.1 Esquemas de classificagéo

Para as plantas lenhosas dos Campos de Altitude a variacdo nas estratégias
CSR ocorreu principalmente entre tolerancia ao estresse (62—96%) e competicao (1—
37%), devido aos baixos valores de ruderalidade (0-13%) (Tabela 4; Figura 3). A
estratégia S% foi predominante na comunidade (79,6 + 11,5%) comparado a C% (17,3
+12,3%) e R% (2,9 + 4,3%).

Figura 3 — Estratégias CSR de dez espécies de plantas dos Campos de Altitude.

S%
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Legenda: Cada ponto representa um individuo das dez espécies (trés por espécie), e suas cores
refletem a propor¢éo relativa de Competicdo (C% vermelho), Tolerancia ao estresse (S% verde) e
Ruderalidade (R% azul), segundo o método Stratefy (Pierce et al 2017).

De acordo com o indice Tcrit, usado para classificar cada espécie
separadamente, a comunidade vegetal como um todo levaria em média 8,9 £ 5,9 dias
para atingir um nivel letal de estresse hidrico apés as plantas fecharem os estdmatos
(Tabela 4).

2.2 Relacao entre esquemas de classificacao

Os dois primeiros eixos da PCA explicaram 30,6% e 22,7% da variacao
observada e acumularam 53,3% da variancia total dos dados (Tabela 5; Figura 5). O
eixo 1, liderado por LDMC, Ctlp e P50, refletiu o tradeoff entre as estratégias de
tolerancia e evitacao, distinguindo espécies com folhas mais densas (maior LDMC) e
mais tolerantes a cavitacao (P50 mais negativo) — Symplocos - daquelas com folhas
menos densas (menor LDMC) que evitam a desidratacdo (maior Ctlp) — Leandra. O
eixo 2, liderado por SLA, g0 e LA, indicou uma variacao coordenada dos espectros
econbmico e de tamanho das folhas, associados ainda a condutancia foliar minima,
ou seja, um tradeoff entre folhas menores (menor LA) com menor custo de construcao
(maior SLA) e mais permeaveis a perda de agua (maior g0) — Pleroma — versus folhas
maiores (maior LA), mais custosas (menor SLA) e menos permeaveis (menor g0) —
Roupala. Além disso, embora a PCA nédo tenha contemplado os valores das
estratégias CSR — apenas as caracteristicas que compde o calculo destas — o tradeoff
entre as estratégias C% e S% foi melhor representado no eixo 1 (ver gradiente de

cores no nome das espécies; Figura 4).

Figura 4 — Relacdo entre as estratégias eco-fisiologicas de dez espécies de plantas

dos Campos de Altitude.
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Legenda: Analise de componente principal (PCA) com dez caracteristicas funcionais para as dez

espécies de plantas. Siglas em preto representam as caracteristicas e siglas coloridas representam
as dez espécies com suas respectivas cores derivadas da classificagdo CSR. Para simplificacéo, as
espécies estdo representadas pelas iniciais de seus géneros (mais inicial do epiteto especifico para
as duas espécies de Baccharis).

Tabela 5 — Analise de componente principal (PCA) de dez caracteristicas para dez

espécies de plantas dos Campos de Altitude.

Eixo

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Autovalores 306 227 169 119 093 050 023 012 001 0,00

Variancia (%) 30,64 22,72 16,87 11,92 931 501 226 1,19 009 0,00

Variancia 30,64 53,36 7023 82,14 9146 96,47 98,73 99,91 100 100
Acumulada (%)
Espécies

Baccharis p | 220 021 -145 -215 013 -014 -041 -026 001 0,00
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Baccharis u -1,72 08 -179 05 116 -0,9 -0,01 0,35 0,06 0,00
Escallonia -035 084 023 069 -191 -109 001 -0,34 -0,03 0,00
Leandra 269 -0,70 -137 121 -0,71 061 034 039 -0,03 0,00
Myrceugenia -185 -160 0,18 -140 -036 016 093 0,01 0,04 0,00
Myrsine 1,76 -052 222 024 030 -0,28 -0,17 0,24 0,18 0,00
Pleroma -1,14 2,73 -004 031 -007 129 -0,01 -0,23 0,07 0,00
Roupala -0,22 -201 -009 122 119 017 -0,08 -0,61 -0,05 0,00
Symplocos -2,03 -134 044 -028 -065 044 -0,88 0,36 -0,06 0,00
Weinmannia 067 156 167 -040 091 -0,22 0,27 0,19 -0,18 0,00

Caracteristicas

LA 031 -033 018 048 0,27 0,19 0,17 -050 -0,11 0,36
LDMC -0,44 -031 -004 -029 0,18 -023 -0,36 -0,26 0,42 042
SLA 025 050 -0,21 -0,212 -0,07 -0,42 -0,06 -0,28 -0,38 0,43
WD -0,6 -0,31 -0,57 004 -024 041 -0,45 0,21 -0,41 0,30
60 0,16 -0,26 -055 0,26 003 -053 038 018 0,27 -0,04
P50 034 -0,13 o008 -057 041 019 034 037 003 0,29
go -0,28 048 -021 009 -009 040 046 -0,15 0,42 0,25
Ytip 022 022 -046 001 057 024 -040 -0,16 0,13 -0,32
Ctlp 05 010 009 020 -0,34 009 -043 030 045 0,31
e 033 -0,26 -0,15 -044 -046 0,15 0,10 -050 0,17 -0,28

Legenda: Resultado da PCA com as pontuacdes das espécies e das caracteristicas em cada
eixo. Para simplificacdo, as espécies estdo representadas pelos seus géneros (e inicial do epiteto

especifico para as duas espécies de Baccharis). Sigla das carcateristicas em Glossario.

A partir das tendéncias de covariacao identificadas pela PCA, nos observamos
algumas relacdes significativas com a regressao linear entre pares de caracteristicas
(Tabela 6; Figura 5). Na andlise Standardised Major Axis (SMA), Ctlp teve uma relacéo
negativa com a estratégia S% (R2 = 0,57; P = 0,011) e com LDMC (R2=0,72; P =
0,002), indicando que plantas evitadoras (maior capacitancia) exibiram folhas com
maior contetudo de agua (menor LDMC) e menor tolerancia ao estresse (S%). Para
além das correlacgdes indicadas pela PCA, a analise SMA mostrou também uma
relacdo negativa da estratégia S% com V/A (R2 = 0,54; P = 0,015) e com o Tcrit (R2=
0,57; P = 0,01), enquanto LA, ao contrario, teve uma relacdo positiva com V/A (R2 =
0,75; P = 0,001) e com Tcrit (R2 = 0,81; P < 0,001). Ou seja, plantas com folhas
menores e aquelas mais tolerantes ao estresse exibiram menor estocagem de agua
nos tecidos e, segundo o modelo Tcrit, levariam menos tempo para atingir um nivel

letal de estresse hidrico (menor Tcrit).
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Figura 5 — Relacdo entre caracteristicas e entre esquemas de classificacéo de dez

espécies de plantas dos Campos de Altitude.
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Legenda: Andlise SMA entre (A) Tempo critico (Tcrit, dias) e Tolerancia ao estresse (S, %) (y= -
0,51x + 49,56; R2= 0,57; P = 0,01); (B) Tcrit e Area foliar (LA, mm?) (y = - 0,01x + 3,25; R2=0,81; P <
0,001); (C) S% e Volume de agua do ramo em relacdo a sua area foliar total (V/A, g.m?) (y=-9,8x +
1167,74; R2 = 0,54; P = 0,015); (D) V/A e LA (y= 0,14x + 278,30; R2 = 0,75; P = 0,001); (E)
Capacitancia no ponto de perda de turgor (Ctlp) e S (y=-0,01x 0,88; R2=0,57; P =0,011); (F) Ctlp e
Contetdo de massa foliar seca (LDMC) (y= -0,02x -0,96; R2 = 0,72; P = 0,002). Cada ponto
representa uma das dez espécies de plantas com suas respectivas cores derivadas da classificacéo
CSR.

Tabela 6 — Analise SMA entre caracteristicas e esquemas de classificacdo para dez

espécies dos Campos de Altitude.

IC (a) IC (b)

Caracteristicas R2 P a Inf. Sup. b Inf. Sup.
Tcrit S 0,58 0,011 -0,51 -0,85 -0,31 49,56 27,76 71,37
Tcrit LA 0,81 <0,001 0,01 0,01 0,01 3,25 0,41 6,08
VIA S 0,54 0,015 -9,80 -16,61 -5,78 1167,74 731,49 1604,00
VIA LA 0,75 0,001 0,14 0,09 0,21 278,30 214,32 342,29
Ctlp S 0,57 0,011  -0,01 -0,01 -0,01 0,88 0,52 1,23
Ctlp LDMC 0,72 0,002  -0,02 -0,03 -0,01 0,96 0,63 1,29

Legenda: R2 = coeficiente de regressao; P = valor de significancia; a = coeficiente angular; b =
intercepto; IC = intervalo de confiancga (95%) superior e inferior. Estdo apresentadas apenas as

relag@es significativas (p < 0,05).

2.3 Performance das plantas

A taxa de crescimento relativo (RGR) das espécies nado diferiu entre as
estacdes seca e chuvosa (RGRd, t= 0,15, P=1,00; RGRc, t= 1,76, P= 0,26; Figura 6,
Tabela 7). A média do crescimento foi maior no periodo de transicdo seca-chuvosa
comparado a estacao seca (RGRd, t=-5,50, P< 0,001; RGRc, t=-4,54, P< 0,001) e a
estacdo chuvosa (RGRd, t= 3,66, P< 0,001; RGRc, t= 4,26, P< 0,001). Entretanto,

essa diferenca foi significativa para RGRc apenas quando retiramos da anélise um
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individuo da espécie Baccharis uncinela, unico “outlier extremo” (nas estacdes seca e

chuvosa) em ambas as métricas da RGR (ver teste de outliers em Metodologia).

Figura 6 — Taxa de crescimento relativo das plantas entre estacdes para individuos

de dez espécies dos Campos de Altitude.
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Legenda: Teste t pareado com comparagfes multiplas da taxa de crescimento relativo das plantas em
didmetro (RGRd, painel A) e comprimento (RGRc, painel B) durante as esta¢fes seca, chuvosa, e
transicdo seca-chuvosa. Os pontos representam individuos das dez espécies de plantas (cinco por
espécie). Letras diferentes no boxplot (a e b) indicam diferencas significativas entre estacdes (p <

0,05).

Tabela 7 - Teste t pareado com comparac6es multiplas da RGR das plantas entre
estacdes para individuos de dez espécies dos Campos de Altitude.
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RGR Estacdes t df P P (ajustado)
RGRd Seca Transicao -5,50 49 <0,001 <0,001
Seca Chuvosa 0,15 49 0,89 1
Transicao Chuvosa 3,66 49 <0,001 <0,001
RGRc Seca Transicao -4,54 48 <0,001 <0,001
Seca Chuvosa 1,44 48 0,16 0,47

Transicao Chuvosa 4,26 48 <0,001 <0,001

Legenda: Taxa de crescimento relativo em didmetro (RGRd) e comprimento (RGRc). t = Student t-
statistic; df = graus de liberdade; P = valor de significancia; P (ajustado) = P com correcdo de

bonferroni para comparag¢des mudltiplas.

No periodo total, as espécies que mais cresceram foram Baccharis u. e Leandra
(RGRd= 5,18 + 1,53; RGRc= 6,80 *+ 4,56, respectivamente), ao passo que Myrsine
teve a menor taxa de crescimento (RGRd= 3,55 + 0,51; RGRc= 3,60 + 0,59). Avaliando
a posicao das espécies no ranking da RGR em cada estacdo, observamos que
aquelas com maior crescimento no periodo total, B. uncinela e Leandra, lideram o
ranking em periodos diferentes do ano (estagcéo seca e transicao, respectivamente),
enquanto Myrsine se manteve na ultima posicao do ranking durante todos os periodos
de crescimento, exceto na transicdo quando ficou em penultima com base apenas na
RGRc.

2.4 Esquemas de classificacdo vs. performance das plantas

Com base nas andlises PCA e regressao linear (SMA), observamos que
algumas caracteristicas e esquemas de classificacdo explicaram o crescimento das
espécies tanto no periodo total, quanto entre estacdes. Primeiro, considerando as
dimensbes de variacdo das caracteristicas, a RGRc nado apresentou relacao
significativa com nenhum dos eixos da PCA, enquanto RGRd teve relacbes
significativas com os eixos 1 e 7, embora este tenha contemplado apenas 2,26% da
variancia total das caracteristicas (Tabela 8; Figuras 7 e 8). Plantas posicionadas no
lado negativo do Eixo 1 - mais tolerantes ao estresse e a cavitagdo - apresentaram

maior taxa de crescimento relativo durante as estacdes seca (R? = 0,44; P = 0,037),
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chuvosa (R2 = 0,41; P = 0,045) e no periodo total (R2 = 0,59; P = 0,01), exceto na
transicdo seca-chuvosa em que nao houve relacdo significativa com o eixo 1 (R? =
0,39; P = 0,054). Neste periodo, o eixo 7, composto por g0, Ctlp e Wilp, teve uma
relagéo positiva com a RGRd (R? = 0,50; P = 0,02), indicando que plantas com folhas
menos permeaveis a perda de agua (menor g0), que evitam redu¢dées no W (maior
Ctlp) e perdem o turgor celular com W menos negativo (maior Wtlp) cresceram menos

no periodo de transi¢cdo seca-chuvosa.

Figura 7 — Relacdo da RGR total das plantas com os eixos da PCA para dez espécies

dos Campos de Altitude.
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Legenda: Analise SMA da Taxa de crescimento relativo em didmetro (RGRd) no periodo total com o
eixo 1 da Analise de Componente Principal (PCA) (y=- 0,51x + 4,46; R2= 0,58, P = 0,01). Cada ponto
representa uma das 10 espécies de plantas com suas respectivas cores derivadas da classificacdo
CSR. Quadro ao lado representando o gradiente decrescente de tolerancia ao estresse (S%) das
respectivas espécies. Para simplificagcdo, as espécies estao representadas pelos seus géneros (e inicial
do epiteto especifico para as espécies de Baccharis).

Figura 8 — Relacédo da RGR das plantas entre estacbes com os eixos da PCA para

dez espécies dos Campos de Altitude.
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Legenda: Analise SMA da (A) Taxa de crescimento relativo das plantas entre estacdes em diametro
(RGRd) com o eixo 1 da Analise de Componente Principal (PCA) (seca, y = - 0,51x + 10,23; R2=0,43;
P = 0,037; chuvosa, y = - 0,51x + 10,20; R2 = 0,41; P = 0,045) e da (B) RGRd com o eixo 7 da PCA
(transicdo seca—chuvosa, y = 2,00x + 11,24; Rz = 0,49; P = 0,023). Cada ponto representa uma das
dez espécies nas estacdes seca (vermelho), chuvosa (azul) e transicdo seca-chuvosa (amarelo).
Apenas as relacdes significativas estdo apresentadas nas equacdes e retas dos graficos.

Tabela 8 — Analise SMA da RGR das plantas (total e entre estacdes) com 0s €eixos

da PCA para dez espécies dos Campos de Altitude.

IC (a) IC (b)
RGR  Eixo Estacéo R2 P a Inf. Sup. b Inf. Sup.
RGRd 1 Total 059 0,010 -052 -0,70 -0,38 446 4,00 4,92

Seca 0,44 0,037 -0,52 -0,70 -0,38 10,24 9,61 10,87
Transicao 0,39 0,054 -0,52 -0,70 -0,38 11,24 10,54 11,95
Chuvosa 0,41 0,045 -0,52 -0,70 -0,38 10,20 9,56 10,84

7 Total 0,11 0,359 2,01 1,43 2,79 4,46 3,74 5,18
Seca 0,16 0,249 2,01 1,43 2,79 10,24 9,39 11,09
Transicaso 0,50 0,023 2,01 1,43 2,79 11,24 10,61 11,88
Chuvosa <0,01 0,922 2,01 143 2,79 10,20 9,13 11,27

Legenda: Taxa de crescimento relativo em didmetro (RGRd) e os eixos 1 e 7 das Andlise de componete
principal (PCA). R2 = coeficiente de regressdo; P = valor de significAncia; a = coeficiente angular; b =
intercepto; IC = intervalo de confianca (95%) superior e inferior. Estdo apresentados apenas as relagbes
significativas (p < 0,05) com a RGR total ou em pelo menos uma estacéo.
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Segundo, considerando a analise SMA, observamos que a performance
ecoldgica das plantas respondeu ndo sé as dimensdes de variacao, identificadas pela
PCA, mas também a alguns esquemas e caracteristicas separadamente (Tabela 9;
Figuras 9 e 10). No periodo total, a RGRc teve uma relagéo positiva com 60 (R2 =
0,63; P = 0,006), enquanto RGRd teve uma relacao positiva com S% (R? = 0,5; P
0,021) e g0 (R2 =0,46; P = 0,032) e negativa com P50 (R? = 0,45; P = 0,033) e Tcrit
(R2=0,60; P =0,009). De modo similar, a RGRd durante a esta¢do chuvosa teve uma
relagéo negativa com P50 (R?2=0,53; P =0,018) e Tcrit (R2=0,52; P =0,018) e positiva

com g0 (R2=0,56; P =0,012), mas nao teve relacao significativa com a estratégia S%

(P = 0,087). A RGR durante a estacdo seca foi explicada apenas pela Citlp,
apresentando uma relacado negativa com ambas as métricas, RGRd (R? = 0,57, P =
0,012) e RGRc (R2 = 0,46, P = 0,030). No periodo de transicdo seca-chuvosa, nédo
houve relacdes significativas entre RGR e 0s esquemas ou caracteristicas na analise
SMA. Em resumo, espécies menos tolerantes a desidratacdo (evitadoras; maior
capacitancia) apresentaram menor RGR durante a estacéo seca. Durante a estacao
chuvosa e no periodo total, plantas mais tolerantes a cavitagdo (menor P50), com
folhas mais permeaveis (maior g0), ou que levam menos tempo para atingir um nivel
letal de estresse hidrico (menor Tcrit) apresentaram maior RGR. Além disso, no
periodo total também cresceram mais rapido plantas com maior tolerancia ao estresse
(S%) e aguelas com maior regulagao estomatica (80) (i.e. fechamento estomatico com

menor grau de desidratacao).

Figura 9 — Relacdo da RGR das plantas no periodo total com as caracteristicas e

esquemas de classificacdo para dez espécies dos Campos de Altitude.
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Legenda: Analise SMA da taxa de crescimento relativo das plantas no periodo total em didmetro
(RGRd) ou comprimento (RGRc) com (A) Tolerancia ao estresse (S) (y= 0,08x - 1,63; R2=0,51; P =
0,021), (B) Tempo critico (Tcrit) (y = - 0,15x + 5,78; R?2 = 0,60; P = 0,008), (C) potencial hidrico no qual
a condutividade hidraulica atinge 50% (P50) (y= -0,86x + 1,61; R2 = 0,45; P = 0,033), (D) condutancia
cuticular (g0) (y =0,27x + 2,61; R2= 0,46; P = 0,032), (E) conteldo relativo de agua no qual o estbmato
fecha (80) (y= 0,2x -11,35; R? = 0,63; P = 0,006). Cada ponto representa uma das 10 espécies de
plantas, e suas respectivas cores derivam da classificacdo CSR. Legenda: gradiente decrescente de
tolerancia ao estresse (S%) das respectivas espécies.

Figura 10 — Relacdo da RGR das plantas entre estacdes com as caracteristicas e
esquemas de classificacdo para dez espécies dos Campos de Altitude.
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Legenda: Andlise SMA da taxa de crescimento relativo das plantas entre estagdes em didmetro (RGRd)
ou comprimento (RGRc) com (A) Tcrit (chuvosa, y = - 0,15x + 11,52; R2 = 0,52; P = 0,018), (B) P50
(chuvosa, y= -0,86x + 7,35; R?2 = 0,53; P = 0,018), (C) g0 (chuvosa, y = 0,27x + 8,35; R2 = 0,56; P =
0,012), (D) Ctlp (seca, y = -15,02x + 13,86; R2 = 0,46, P = 0,30), (E) Ctlp (seca, y = -9,72x + 12,30; R?
= 0,57, P = 0,012). Cada ponto representa uma das dez espécies nas estacdes seca (vermelho),
chuvosa (azul) e transicdo seca-chuvosa (amarelo). Apenas as relacbes significativas estdo
apresentadas nas equacdes e retas dos graficos.

Tabela 9 — Andlise SMA da RGR das plantas entre estacdes com as caracteristicas e
esquemas de classificacdo para dez espécies dos Campos de Altitude.

IC (a) IC (b)
RGR Caracteristica Estacéo R2 P a Inf. Sup. b Inf. Sup.
RGRd S Total 0,51 0,021 0,08 0,05 0,11 -1,63 -3,78 0,52
Seca 0,22 0,176 0,08 0,05 0,11 4,14 1,91 6,38
Transicao 0,17 0,234 0,08 0,05 0,11 5,15 2,88 7,41
Chuvosa 0,32 0,087 0,08 0,05 0,11 4,11 1,90 6,31
Terit Total 0,60 0,009 -0,15 -0,21 -0,11 5,78 5,16 6,40
Seca 0,03 0,627 -0,15 -0,21 -0,11 11,56 10,51 12,61
Transicao 0,14 0,292 -0,15 -0,21 -0,11 12,56 11,57 13,55
Chuvosa 0,52 0,018 -0,15 -0,21 -0,11 11,52 10,81 12,23
P50 Total 0,45 0,033 -0,86 -1,19 -0,62 1,61 0,52 2,69
Seca 0,07 0,464 -0,86 -1,19 -0,62 7,38 6,06 8,71
Transicao 0,18 0,216 -0,86 -1,19 -0,62 8,39 7,10 9,67
Chuvosa 0,53 0,018 -0,86 -1,19 -0,62 7,35 6,24 8,46
g0 Total 0,46 0,032 0,27 0,20 0,38 2,61 1,80 3,41
Seca 0,01 0,802 0,27 0,20 0,38 8,39 7,19 9,58
Transicao 0,13 0,306 0,27 0,20 0,38 9,39 8,29 10,49
Chuvosa 0,56 0,012 0,27 0,20 0,38 8,35 7,53 9,17
Ctlp Total 0,36 0,065 -9,72 -13,14 -7,11 6,52 5,64 7,40
Seca 0,57 0,012 9,72 -13,14 -7,11 12,30 11,44 13,16
Transicdo 0,37 0,062 -9,72 -13,14 -7,11 13,30 12,32 14,28
Chuvosa 0,16 0,252 -9,72 -13,14 -7,11 12,26 11,19 13,33
RGRe. Ctlp Total 0,01 0,799 -15,02 -20,95 -10,66 7,93 6,04 9,82
Seca 0,46 0,030 -15,02 -20,95 -10,66 13,86 12,32 15,40
Transicdo 0,01 0,800 -15,02 -20,95 -10,66 15,02 1291 17,13
Chuvosa 0,02 0,719 -15,02 -20,95 -10,66 13,18 11,36 15,00
60 Total 0,63 0,006 0,20 0,15 0,27 -11,35 -16,57 -6,13
Seca 0,20 0,193 0,20 0,15 0,27 -5,42 -10,76  -0,09
Transicdo 0,39 0,054 0,20 0,15 0,27 -4,26 -9,54 1,02
Chuvosa 0,04 0,561 0,20 0,15 0,27 -6,10 -11,44 -0,77

Legenda: Taxa de crescimento relativo em didametro (RGRd) e comprimento (RGRc). R2 = coeficiente
de regresséo; P = valor de significancia; a = coeficiente angular; b = intercepto; IC = intervalo de
confianca (95%) superior e inferior. Estdo apresentadas apenas as relagdes significativas (p < 0,05)
com a RGR total ou em pelo menos uma estacéao.
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3 DISCUSSAO

Nos Campos de altitude as plantas lenhosas avaliadas exibem a estratégia
ecolégica S%, mas a despeito dessa convergéncia funcional, nés identificamos
divergéncias no grau de tolerancia ao estresse (62—96%) e no principal mecanismo
hidraulico de resposta a seca — resisténcia a cavitacdo (P50 mais negativo) vs.
capacitancia (maior Cltp) —, distinguindo assim duas estratégias eco-fisiolégicas na
comunidade: Espécies S-tolerantes exibem maior estratégia S%, folhas com menor
contetdo de agua (maior LDMC), menor capacitancia no ponto de perda de turgor
(menor Ctlp) e toleram a desidratag&o via maior resisténcia do xilema a embolia (P50
mais negativo), enquanto espécies S-evitadoras exibem menor estratégia S%, folhas
com maior contetudo de agua (menor LDMC), menor resisténcia a embolia (P50
menos negativo) e evitam a desidratac&o via maior liberacéo de agua dos tecidos para
o xilema (maior Ctlp). Dessa forma, essas estratégias eco-fisiologicas descrevem,
dentro da estratégia S%, um continuo de tolerancia ao estresse e a desidratacao,
partindo do uso mais conservativo da agua — S-tolerancia — ao uso mais aquisitivo da
agua — S-evitacao.

Nesse contexto, a composicdo de plantas S% nos Campos de altitude é
compativel com as predi¢des da teoria CSR, pois reflete as condi¢des limitantes desse
ambiente como a deficiéncia hidrica sazonal (GRIME; PIERCE, 2012; GRIME J.P.,
1977), mas por outro lado, a existéncia de plantas S-evitadoras € incompativel com a
classificacdo eco-fisiologica proposta por Volaire (2018, C-evitacdo, S-tolerancia, R-
escape). Diferente do esperado na primeira hipétese, o indice Tcrit ndo teve relacéo
com as estratégias fisiologicas, apenas com as estratégias CSR: plantas menos
tolerantes ao estresse (menor S%) foram classificadas como menos vulneraveis a
seca (maior Tcrit), indicando uma contradicdo com o fato de essas espécies terem
uma estratégia mais aquisitivas comparadas as demais. Diferente do esperado na
segunda hipotese, Tcrit e estratégia S% néo tiveram relagcdo com o crescimento das
plantas durante a seca, apenas as estratégias fisiolégicas, em que plantas menos
tolerantes a desidratacdo (S-evitadoras) cresceram menos durante a seca, tal como

esperado. Adiante essas questdes sao discutidas em detalhes.
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3.1 Estratégias eco-fisioldgicas

Classificar as plantas com base em estratégias eco-fisiol6gicas é fundamental
para entender questdes como coexisténcia de espécies, montagem das comunidades
e vulnerabilidade das plantas a seca (GRIME J.P., 1977; VOLAIRE, 2018; WESTOBY
et al., 2002). Nesse sentido, o esquema de classificacdo CSR representa o primeiro
passo ao identificar as estratégias primarias das plantas, utilizando um método
simples e eficiente para quantificar C-S-R% — StrateFy — a partir de apenas trés
caracteristicas funcionais — LA, SLA e LDMC - (PIERCE et al., 2013, 2017; PIERCE;
CERABOLINI, 2018). Com base nisso, nos identificamos que as plantas lenhosas dos
Campos de altitude exibem a estratégia ecoldgica S%, mas a despeito dessa
convergéncia funcional, as espécies diferem no grau de tolerancia ao estresse (62—
96%). Por sua vez, o esquema de classificacao fisiolégico ndo possui um método que
define quais caracteristicas descrevem e quantificam o grau de escape, evitacdo e
tolerancia, o que representa um desafio para classificar essas estratégias diante da
diversidade de mecanismos de resposta das plantas a seca (FENG et al., 2018).

Por exemplo, as plantas podem evitar a desidratacdo maximizando a absorcéo
de agua (water spenders), minimizando a perda de agua (water savers) ou a
estocando nos tecidos e liberando para o xilema (water savers) (LEVITT, 1972;
CHIRINO; BELLOT; SANCHEZ, 2011; VOLAIRE, 2018). Logo, a condutancia foliar
minima (g0), que descreve a taxa de perda de agua nas folhas apds o fechamento
estomatico, pode ser utilizada para classificar a estratégia de evitacao via water saving
(DUURSMA et al., 2019; MACHADO et al., 2021). Entretanto, o tradeoff entre custos
e beneficios da permeabilidade foliar pode tornar essa classificacéo controversa, pois
folnas mais permeaveis — maior g0 — favorecem ndo s6 a saida, mas também a
entrada de agua através da epiderme (e.g. via cuticula ou fechamento incompleto dos
estdbmatos) (FERNANDEZ et al., 2017; GUZMAN-DELGADO; MASON EARLES;
ZWIENIECKI, 2018; KERSTIENS, 1996). Logo, plantas com maior g0 podem
potencialmente absorver mais agua pelas folhas (foliar water uptake; FWU) durante
eventos de molhabilidade foliar (e.g. neblina e orvalho; BINKS et al., 2020), um
mecanismo que também é utilizado para descrever a estratégia de evitacdo, pois

permite as plantas manterem o W mais positivo maximizando a absor¢cado de agua
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(water spending) (CAVALLARO et al., 2020; MATOS et al., 2020). Assim, o tradeoff
por trds da g0 — potencial de perda vs. absorcdo de agua foliar — pode tornar
controversa uma classificacdo baseada nessa caracteristica, pois permite classificar
como evitadoras plantas com menor g0 (evitam a desidratacdo minimizando a perda
de agua; water savers) ou maior g0 (evitam a desidratacdo maximizando a FWU; water
spenders).

Além disso, nosso resultado mostrou que a condutancia minima (g0) e o
fechamento estomatico (60) — outro mecanismo amplamente utilizado para descrever
evitacao via water saving (KLEIN, 2014) — ndo estéo relacionados com o principal
tradeoff hidraulico observado nas espécies, resisténcia (menor P50) vs. capacitancia
(maior Ctlp). Essa auséncia de correlagdo vai ao encontro de varios trabalhos
mostrando que g0 néo estéa ligada a outras caracteristicas hidraulicas — dentro ou entre
grupos funcionais — (DUURSMA et al., 2019; MACHADO et al., 2021; SCHUSTER,;
BURGHARDT; RIEDERER, 2017), e que durante a seca espécies menos resistentes
a cavitagcao que regulam o W — evitadoras — podem inclusive fechar os estbmatos mais
tarde comparado as demais espécies (B. ELLER et al., 2018; MARTIN-STPAUL;
DELZON; COCHARD, 2017; MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2017;
RAMIREZ-VALIENTE et al., 2020). Isso ocorre porque espécies menos resistentes a
cavitacao podem ter maior capacitancia (liberacéo de agua dos tecidos para o xilema,;
Ctlp), o que permite evitar redugdes no WY mesmo com maior perda de agua (menor
00, maior g0). Por sua vez, espécies mais resistentes a cavitacédo (P50 mais negativo),
mas que perdem mais agua durante a seca (maior g0 e menor 60), podem ultrapassar
mais rapido esse limite tolerancia, uma vez que essas caracteristicas aceleram o
processo de falha hidraulica nas plantas. Juntas, essas evidéncias indicam que a
regulagdo da condutancia nas folhas (e.g. via 60 e g0) € um processo fisioldgico
independente da manutencéo do W e condutividade hidraulica no xilema (e.g. via Ctlp
e P50), tal como observado em nossos resultados (DUURSMA et al., 2019;
MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2017). Portanto, embora g0 e 60 sejam
fundamentais para descrever o tempo necessario para as plantas atingirem a falha
hidraulica durante a seca, essas caracteristicas podem ndo ser as mais adequadas
para classificar a estratégia de evitagdo, ndo so pela controvérsia no uso da g0 — water
saving vs. spending (via FWU) — mas principalmente porque a manutengdo do W —
que caracteriza “evitar a desidratacdo” (LEVITT, 1972) — ndo depende exclusivamente

dessas duas caracteristicas.
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Frente a essas questdes, nos classificamos as estratégias fisioldgicas das
plantas dos Campos de altitude usando apenas o principal trade-off hidraulico exibido
pelas espécies — resisténcia cavitacdo (P50 mais negativo) vs. capacitancia (maior
Ctlp) —, e consideramos que 60 e g0 ndo constituem as estratégias fisiolégicas em si,
mas sim mecanismos adicionais que mediam o0 tempo necessario para as plantas
atingirem seus limites fisiolégicos. Durante a seca, plantas mais resistentes a
cavitagcao (menor P50) podem se expor as reducdes no W pois conseguem manter a
condutividade hidraulica no xilema sob W mais negativo, o0 que permite tolerar a
desidratagéo, enquanto plantas com maior capacitancia (maior Ctlp) podem prevenir
reducdes no W liberando mais agua dos tecidos para o xilema, o que permite evitar a
desidratacédo (via water saving) (KOIDE et al., 1989; TYREE et al., 1991). Nesse
sentido, com base na divergéncia das espécies no grau de tolerancia ao estresse (62—
96%) e nas estratégias fisioldgicas (tolerancia vs. evitacdo), nos identificamos duas
principais estratégias eco-fisiolégicas coexistindo nos Campos de altitude: Espécies
S-tolerantes exibem maior estratégia S%, folhas com menor conteddo de agua
(maior LDMC), maior resisténcia a cavitagdo (P50 mais negativo) e menor
capacitancia (menor Ctlp), enquanto espécies S-evitadoras exibem menor estratégia
S%, folhas com maior conteudo de agua (menor LDMC), menor resisténcia a
cavitacdo (P50 menos negativo) e maior capacitancia (maior Ctlp). Assim, essas
estratégias eco-fisiologicas descrevem, dentro da estratégia S%, um trade-off entre
dois componentes fundamentais da arquitetura hidraulica das plantas (resisténcia vs.
capacitancia), e formam um continuo de tolerancia ao estresse e a desidratacao
partindo do uso mais conservativo da agua — S-tolerantes — ao uso mais aquisitivo da
agua — S-evitadoras (KOIDE et al., 1989; TYREE et al., 1991).

Figura 11 — Estratégias eco-fisiolégicas de 10 espécies lenhosas dos Campos de

altitude.
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Legenda: Os circulos representam cada uma das dez espécies distribuidas num continuo de tolerancia
ao estresse e a desidratacao. Espécies S-evitadoras exibem menor estratégia S%, menor LDMC (maior
contetido de agua) menor resisténcia a embolia e maior capacitancia hidraulica. Espécies S-tolerantes
exibem maior estratégia S%, maior LDMC (menor conteddo de agua), maior resisténcia a embolia e
menor capacitancia hidraulica. O gradiente de cores deriva da porcentagem de estratégia S% das
espécies (verde mais escuro 62%; verde mais claro 96%; ver Figura 3).

Fonte: O autor (2021).

Diante disso, a existéncia da estratégia S-evitacdo observada nos Campos de
altitude € incompativel com a classificacéo eco-fisiologica proposta por Volaire (2018;
C-evitacao, S-tolerancia, R-escape), e ja foi observado em outras espécies desse e
de outros ambientes com deficiéncia hidrica (MATOS et al., 2020; ROSADO; DE
MATTOS, 2017). Isso se deve ao fato de a classificacdo CSR agrupar plantas
tolerantes e evitadoras dentro de uma mesma estratégia ecoldgica, pois 0 mecanismo
fisiolégico nao esta explicito na definicdo da estratégia S% (“capacidade da espécie
sobreviver em ambientes improdutivos mantendo sua performance metabdlica”;
GRIME J.P., 1977). De fato, é surpreendente que a classificacdo de Volaire (2018)
nao contemple a existéncia de diferentes combina¢des eco-fisiologicas, visto que
estas ja estavam previstas por Grime & Pierce (2012), onde os autores apontam que
as estratégias CSR descrevem qual a funcao ecoldgica primaria de uma planta (e.g.
tolerar o estresse), mas ndo necessariamente como essa funcao é executada ao longo

do tempo (e.g. tolerando ou evitando a desidratacao).

3.2 Relacao entre Tcrit e estratégias eco-fisiolégicas
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Contrario a nossa primeira hipétese, espécies menos tolerantes ao estresse
(menor S%) foram classificadas pelo indice Tcrit como as menos vulneraveis a seca
(maior Tcrit), o que se deve ao fato de o Tcrit, assim como a estratégia S%, agrupar
plantas tolerantes e evitadoras dentro de uma mesma métrica (BLACKMAN et al.,
2016). Por exemplo, a resisténcia a cavitacdo (P50 mais negativo), estocagem de
agua no caule (V/A) e liberacdo de &gua nos tecidos para o xilema (Ctlp) sao
mecanismos que podem descrever tolerancia (P50 mais negativo) e evitacdo via
‘water saving’ (maior Ctlp e V/A), mas durante a seca, todos estes podem contribuir
para prolongar o tempo que as plantas levam para atingir niveis letais de desidratacéo
(maior Tcrit) (BLACKMAN et al., 2016; GLEASON et al., 2014; MARTIN-STPAUL,;
DELZON; COCHARD, 2017). Portanto, como a estratégia S% exibiu uma relagcéo
negativa com Ctlp e V/A e esta associada a um P50 mais negativo, consequentemente
espécies menos tolerantes ao estresse e a desidratacdo — S-evitadoras — foram
classificadas como menos vulneraveis a seca (maior Tcrit). Ao propor o Tcrit,
Blackman et al. (2016) destacam que o indice ndo pretende avaliar a contribuicéo
relativa de cada mecanismo de uso da agua, mas a resultante final destes para
determinar a vulnerabilidade das plantas a seca, entretanto, € curioso que as plantas
com uso mais aquisitivo dos recursos (menor S%, maior Ctlp, maior V/A e P50 menos
negativo) levem mais tempo para atingir niveis criticos de desidratacdo durante a
seca. Essa questéo sera discutida com mais detalhes na préxima secao, avaliando o

efeito de Tcrit e das estratégias eco-fisioldgicas sobre o crescimento das espécies.

3.3 Esquemas de classificacdo explicam a performance das plantas?

3.3.1 Estratéqgias ecoldgicas CSR

Durante a estacao seca, tanto as espécies S-tolerantes quanto as S-evitadoras
foram capazes de continuar crescendo sob deficiéncia hidrica (i.e. resisténcia a seca
sensu Volaire; 2018), confirmando que a tolerancia ao estresse (S%) permite que as

plantas mantenham suas funcbes metabdlicas em condi¢cdes limitantes,
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independentemente do mecanismos fisiologico (GRIME J.P., 1977). No entanto,
plantas com diferentes graus de tolerancia ao estresse (62—-96%) exibiram uma
performance similar apenas na capacidade de sobreviver e continuar crescendo nos
Campos de altitude, pois as estratégias CSR ndo explicaram as diferentes taxas de
crescimento das plantas. A despeito da relacdo positiva da estratégia S% com o
crescimento total das plantas, a variacdo de S% foi altamente coordenada com as
estratégias de evitagcdo — maior Ctlp — e tolerancia — P50 mais negativo—, o que pode
superestimar a importancia das estratégias CSR, comparado as estratégias
fisioldgicas, para descrever a performance das espécies (ROSADO; DE MATTOS,
2017). Por exemplo, mesmo com uma relacao significativa entre S% e capacitancia
(Ctlp), a estratégia S% nao explicou o crescimento das plantas em nenhuma das
estacdes, enquanto Ctlp teve uma relacdo significativa com o crescimento na estacao
seca, tal como P50 na estagéo chuvosa. Esse resultado indica uma limitagao preditiva
das estratégias CSR frente as estratégias fisiologicas, o que ja foi observado por
outros autores (e.g. ROSADO; DE MATTOS, 2010, 2017).

Por exemplo, Rosado & de Matos (2017) relataram que numa comunidade
vegetal de Restinga, um ambiente costeiro com baixa retencédo de agua no solo, a
estratégia S% foi predominante nas 10 espécies investigadas, mas nao houve relacéo
entre tolerancia ao estresse e a dominancia das plantas, enquanto espécies com a
mesma estratégia fisiologica — evitacdo — exibiram maiores graus de dominancia
mesmo com valores contrastantes da estratégia S% (ROSADO; DE MATTOS, 2010,
2017). De fato, uma diversidade de caracteristicas funcionais, para além daquelas que
compde as estratégias CSR — LA, SLA e LDMC —, tem se mostrado fracos preditores
de performance das plantas, como taxas de crescimento (PAINE et al., 2015;
POORTER et al., 2018) e vulnerabilidade a seca (GRIFFIN-NOLAN et al., 2018),
especialmente aquelas mais utilizadas em estudos ecoldgicos (i.e. fashionable traits
ROSADO; DIAS; MATTOS, 2013). Isso ocorre porque estas caracteristicas diferentes
das hidraulicas, ndo estédo diretamente ligadas ao uso da agua nas plantas, logo, ndo
sdo tdo informativas sobre como as plantas respondem a seca (GRIFFIN-NOLAN et
al., 2018). Além disso, as espécies podem exibir fenétipos alternativos (alternative
designs), ou seja, diferentes combinagbes de caracteristicas que levam uma
performance similar em dada condi¢cao ambiental, como por exemplo a capacidade de
tolerar 0 estresse (S%) e sobreviver a seca evitando ou tolerando a desidratagédo
(DIAS et al., 2019; MARKS; LECHOWICZ, 2006; ROSADO; DE MATTOS, 2017).
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Logo, como caracteristicas fisioldgicas resultam da interacdo daquelas mais basais
na hierarquia de caracteristicas (e.g. LA, SLA e LDMC), as caracteristicas fisiol6gicas
séo consideradas mais integradoras (i.e. integrative traits) e, portanto, podem explicar
como as plantas com diferentes valores de S% exibem taxas de crescimento similares
(ROSADO; DE MATTOS, 2017; ROSADO; DIAS; MATTOS, 2013).

Isso ndo significa, entretanto, que algumas caracteristicas sejam menos
importantes que outras, porque na verdade as caracteristicas “funcionais” refletem
diferentes aspectos do “funcionamento” das plantas, o que pode ser entendido a
distincdo conceitual entre aquelas que descrevem padroes ou processos
ecofisiolégicos (pattern vs. process traits) (ROSADO; DIAS; MATTOS, 2013;
VOLAIRE; GLEASON; DELZON, 2020). Caracteristicas medidas numa dada condi¢céo
ambiental, geralmente uma Unica vez (e.g. LA, SLA e LDMC, que compde CSR%),
identificam como a matéria e energia sao alocadas no organismo (pattern traits), mas
nao a dinamica destas ao longo do tempo (i.e. a resposta temporal das funcdes
fisiologicas). Assim, estas caracteristicas detectam apenas as estratégias primarias
dos individuos (e.g. tolerante ao estresse) e qual a viabilidade destas frente aos
principais filtros ambientais atuando sobre as comunidades (e.g. escassez de
recursos; REICH, 2014; VOLAIRE; GLEASON; DELZON, 2020). Por outro lado,
caracteristicas como aquelas obtidas a partir de curvas de vulnerabilidade (e.g. P50,
Ctlp, Wtlp, 60, g0) medem a trajetéria das fungdes fisioldgicas, quantificando a
resposta dos organismos em condicbes ambientais que variam ao longo do tempo
(process traits). Assim, estas caracteristicas sdo capazes de identificar limites de
tolerancia fisioldgica do organismo (e.g. P50, Wtlp) e quais mecanismos mediam a
chegada nesses limites (e.g. Ctlp, 80, g0), logo, podem explicar com maior acuracia a
performance das plantas (VOLAIRE; GLEASON; DELZON, 2020). Portanto, ao
descrever dois diferentes aspectos dos sistemas biolégicos — estrutura (patterns) e
dinAmica (processes) — a importancia relativa das estratégias ecoldgicas e fisiologicas
significa que, ao invés de antagbdnicas, estas sdo na verdade complementares para
investigar questdes ecoldgicas (ROSADO; DE MATTOS, 2017; VOLAIRE; GLEASON,;
DELZON, 2020).
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3.3.2 Estratéqias fisiol6gicas

3.3.2.1 Estacao seca

Como esperado na nossa segunda hipotese, espécies menos tolerantes a
desidratacédo — S-evitadoras (menor Ctlp) — cresceram menos que as demais durante
a estacdo seca, indicando que embora essa estratégia permita as plantas continuar
crescendo sob deficiéncia hidrica (i.e. resisténcia a seca), esta ndo é suficiente para
conferir maiores taxas de crescimento (i.e. maior resisténcia a seca) comparado as S-
tolerantes. A capacitancia hidraulica (Ctlp) € considerada um componente chave em
modelos preditivos de vulnerabilidade das plantas a seca, como o indice Tcrit por
exemplo (BLACKMAN et al., 2016), pois uma maior liberacdo de agua dos tecidos
para o fluxo do xilema — maior Ctlp — permite que durante a seca as plantas sejam
menos dependentes da agua no solo para manter suas funcgbes fisiologicas
(BORCHERT; POCKMAN, 2005; GLEASON et al., 2014; SCHOLZ et al., 2011).
Entretanto, as plantas ndo podem evitar a desidratacdo indefinidamente, pois a
capacitancia permite a manutencdo do W e condutividade hidraulica por até alguns
dias, mas nao € suficiente para manter essas funcdes sob maiores periodos de
deficiéncia hidrica, tornando inevitavel a desidratacdo gradual de seus tecidos
(GLEASON et al., 2014; MEINZER et al., 2009). Logo, como as secas mais intensas
e/ou prolongados podem levar a grandes reducdes no estoque de agua das plantas,
espécies que dependem mais dessas reservas internas, como as S-evitadoras, nao
conseguem manter suas funcgdes fisiolégicas por muito tempo e, consequentemente,
crescem menos que as demais em periodos de deficiéncia hidrica (i.e. menor
resisténcia & seca) (GLEASON et al., 2014; MENDEZ-TORIBIO et al., 2020).

Além da deficiéncia hidrica, € possivel que a performance das plantas nesse
periodo seja limitada também pelas temperaturas negativas e eventos de geada,
condicbes frequentes durante a estacdo seca e fria dos Campos de altitude
(SAFFORD, 1999a; SEGADAS-VIANNA; DAU, 1965). Isso porque temperaturas

negativas podem levar ao congelamento da agua dentro dos tecidos vegetais,



60

formando cristais de gelo capazes de danificar suas células e, consequentemente,
dificultar a expanséo e divisao celular (TAIZ; ZEIGER, 2015). Sob essas condicdes,
espécies como as S-evitadoras, que possuem maior conteldo de agua na folhas —
menor LDMC — e mantém o ¥ menos negativo — maior Ctlp , podem ser especialmente
prejudicadas a partir do seguinte mecanismo: como a menor concentragao de solutos
na agua (i.e. ¥ menos negativo) aumenta o ponto de congelamento da agua dentro
dos tecidos vegetais (i.e. a agua congela sob temperaturas menos negativas), plantas
maior contetdo de agua na folhas e que mantém seus tecidos sob WY menos negativo
podem ser mais vulneraveis aos danos fisioldgicos quando expostas as temperaturas
negativas (BRISTIEL et al., 2018; TAIZ; ZEIGER, 2015). Portanto, evitar a
desidratacdo em periodos de deficiéncia hidrica pode representar um custo quando
um outro filtro ambiental — temperaturas negativas — atua no mesmo periodo, Visto
que a manutencao do W pode impedir que as plantas continuem crescendo por muito

tempo durante periodos muito frios, tais como a estacéo seca dos Campos de altitude.

3.3.2.2 Transicao seca-chuvosa

Plantas S-evitadoras e S-tolerantes exibiram suas maiores taxas de
crescimento durante a transicdo seca-chuvosa, indicando que o aumento gradual da
precipitacdo associado a maior disponibilidade de luz — maior radiacdo solar —
favorece o crescimento da vegetacdo dos Campos de altitude, independentemente de
suas estratégias eco-fisioldgicas. No entanto, plantas que coordenam a estratégia S-
evitagcdo com menor g0 e Wtlp menos negativo cresceram menos que as demais, 0
gue € curioso, pois como estratégias mais aquisitivas conferem maior eficiéncia
fotossintética, por exemplo, seria esperado que espécies S-evitadoras crescessem
mais que S-tolerantes sob maior disponibilidade de recursos — luz e agua no solo
(LUSK; JORGENSEN, 2013; REICH, 2014; STERCK et al., 2014, 2012). Essa
aparente contradicdo se deve ao significado da radiacdo solar para as plantas, que
por um lado aumenta disponibilidade de recursos — luz — mas, quando em excesso,
pode intensificar a evapotranspiracdo potencial (PET) e causar um estresse hidrico

nas plantas, ja que aumentos na PET estéo diretamente relacionados a aumentos no
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déficit de pressao de vapor de agua na atmosfera (DPV) (GROSSIORD et al., 2020;
MENDEZ-TORIBIO et al., 2020; NOVICK et al., 2016). De fato, a radiac&o solar foi a
principal responsavel pela maior PET na transicdo seca-chuvosa (i.e. maior seca
atmosférica), o que prolongou a deficiéncia hidrica por pelo menos até metade desse
periodo. Portanto, como as plantas ndo podem evitar a desidratacédo indefinidamente,
espécies S-evitadoras que contam com 0s estoques internos de agua para continuar
crescendo sob deficiéncia hidrica — maior Ctlp — podem ter essas reservas reduzidas
guando expostas a seca atmosférica mais intensa e/ou prolongada, limitando o uso
dos recursos disponiveis — luz e agua no solo — para otimizar a fotossintese e o
crescimento (GLEASON et al., 2014; MENDEZ-TORIBIO et al., 2020).

Nesse sentido, levando em conta que as espécies S-evitadoras que cresceram
menos na transi¢cao seca-chuvosa exibiram também menor condutancia minima (g0)
e Y menos negativo no ponto de perda de turgor (maior Wtlp), essas caracteristicas
ajudam a explicar seu menor crescimento nesse periodo. Por exemplo, o trade-off
entre capacitancia (Ctlp) e o W no qual as plantas perdem o turgor (Wtlp) ja foi
observado por alguns autores e esta ligado ao fato de Wtlp descrever outro limite de
tolerancia fisiolégica, a manutencdo do crescimento, uma vez que o turgor celular é
essencial para divisdo e expans&o das células vegetais (MARECHAUX et al., 2018;
SANTIAGO et al., 2018). Assim, é possivel que plantas S-evitadoras que perdem o
turgor celular mais cedo durante a seca — Wtlp menos negativo — ndo consigam
crescer por muito tempo na transicdo seca-chuvosa, um padréao similar ao observado
por Maréchaux et al. (2018) em que plantas com Wtlp menos negativo mantém o
transporte de Agua por menos tempo durante periodos de seca. E notavel, entretanto,
gue folhas menos permeaveis a perda de agua — menor g0 —também conferem menor
crescimento num periodo com maior seca atmosférica, o que pode estar ligado ao
trade-off entre custos e beneficios da permeabilidade foliar e aos eventos de neblina
dos Campos de altitude, que se tornam mais frequentes com o aumento gradual da
precipitacdo (MATOS, 2019; OLIVEIRA et al., 2014; SAFFORD, 1999a).

Quando expostas a seca atmosférica mais intensa, as plantas podem alcancar
alto grau de desidratacdo de seus tecidos, mesmo com agua disponivel no solo, mas
0s eventos de neblina podem aliviar esse estresse hidrico reduzindo temporariamente
o DPV —via maior umidade relativa do ar — e permitindo que essa agua atmosférica
se acumule sobre as folhas — molhabilidade foliar — e possam ser absorvidas (Foliar

water uptake, FWU (BINKS et al., 2019). Assim, ainda que nao tenhamos medido
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diretamente FWU, isso pode explicar por que plantas S-evitadoras com menor g0
crescem menos durante a transicdo seca-chuvosa, pois plantas com folhas menos
permeaveis — menor g0 — possuem menor potencial de absorver 4gua pela epiderme
—menor FWU — (DUURSMA et al., 2019; ELLER; LIMA; OLIVEIRA, 2013), o que limita
0 uso dessa fonte adicional de agua atmosférica. Esse resultado vai ao encontro de
varios trabalhos mostrando que durante a seca a FWU € um mecanismo fundamental
para as plantas aliviarem o estresse hidrico, manter funcdes fisiol6gicas e otimizar
taxas de fotossintese e de crescimento (BINKS et al., 2019; CASSANA et al., 2016;
CAVALLARO et al., 2020; ELLER; LIMA; OLIVEIRA, 2013; HOLANDA et al., 2019).
Em resumo, a seca atmosférica mais intensa na transi¢cao seca-chuvosa — maior PET
— faz um contrapeso a maior disponibilidade de luz e agua no solo, possivelmente
impedindo que plantas com estratégia mais aquisitiva — espécies que coordenam S-
evitagdo com menor g0 e Wtlp menos negativo — alcancem seu maior potencial de
crescimento, visto que estas ndo conseguem manter um W favoravel por muito tempo

durante a seca

3.3.2.3 Estacao chuvosa

Curiosamente, na estacdo chuvosa as espécies avaliadas exibiram em média
taxas de crescimento similares as taxas da estacdo seca, mesmo com balanco hidrico
climatico positivo (precipitacdo > evapotranspiracdo potencial). Isso pode estar ligado
a maior frequéncia de nuvens e eventos neblina nos Campos de altitude, condicbes
climaticas que caracterizam ambientes montanhosos e ocorrem com maior
frequéncia, intensidade e duracdo na estacdo chuvosa deste ambiente (MATOS,
2019; OLIVEIRA et al., 2014; SAFFORD, 1999a). Por um lado, essas condicfes
resultam em reducdo do DPV e fontes alternativas de agua atmosférica, que
favorecem a performance das plantas, mas por outro também séo capazes de limitar
a taxa fotossintética das plantas a partir dos seguintes mecanismos (BERRY;
GOLDSMITH, 2020). As particulas de agua em suspensdo na atmosfera podem
difundir a radiagcdo solar — luz difusa — que incide sobre as folhas (i.e. menor

disponibilidade de luz) e/ou se acumular sobre a superficie das folhas — molhabilidade
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foliar — que, embora possa favorecer a absorcédo de agua foliar (FWU), cria também
uma barreira para a absorcéo de CO2 por este se difundir mais lentamente na agua
gue no ar (BRODERSEN et al., 2008; EARLES et al., 2017; URBAN et al., 2014).
Assim, essas condi¢gdes ambientais — luz difusa e molhabilidade foliar — poderiam
explicar porque as espécies reduziram em média suas taxas de crescimento durante
a estacdo chuvosa, o que é compativel com varios trabalhos mostrando que tais
condicbes podem limitar a performance das plantas independentemente de suas
estratégias eco-fisiologicas (BERRY; GOLDSMITH, 2020; DAWSON; GOLDSMITH,
2018). No entanto, avaliando a performance entre as estratégias, espécies S-
evitadoras — P50 menos negativo — e aquelas com menor g0 cresceram menos que
as demais, indicando que a limitacdo no crescimento das espécies na estacéo
chuvosa pode estar associada a outros fatores para além da escassez de luz e CO2,
visto que essas caracteristicas — P50 e g0 — sdo diretamente ligadas ao uso da agua
nas plantas (BRODRIBB, 2017; DUURSMA et al., 2019).

Por exemplo, em maiores escalas de tempo (e.g. anual, mensal) o balanco
hidrico num dado ambiente (PPT-PET) esta de fato correlacionado com o DPV,
porém, como a distribuicdo das chuvas ndo é uniforme e o DVP é altamente
responsivo as variacoes de temperatura, essas meétricas — balanco hidrico e DPV —
podem variar de modo independente em menores escalas de tempo (e.g. semanal,
diaria) (GROSSIORD et al., 2020; NOVICK et al., 2016). Nesse sentido, levando em
conta que os valores de PET observados em nosso trabalho representam a média
mensal, ainda que a PET seja moderada na estacao chuvosa é possivel que em dias
mais quentes e secos (i.e. intervalos das chuvas e eventos de neblina) ocorra periodos
com DPV alto durante o dia ou varios dias (dry spells), em especial quando a
temperatura atinge seus valores maximos. Isso € compativel com o observado por
outros autores mostrando que, mesmo com agua disponivel no solo, curtos periodos
de maior DPV sdao suficientes para limitar a performance ecofisiolégica das plantas,
visto que o DPV representa uma segunda e principal origem de estresse hidrico para
as plantas (i.e. seca atmosférica) (FONTES et al., 2018; LEBRIJA-TREJOS et al.,
2011; NOVICK et al., 2016; ROSADO et al., 2016; YUAN et al., 2019). Assim, isso
pode explicar, de modo mais mecanistico que a escassez de luz e CO2, o fato de
espécies S-evitadoras — menos tolerantes a cavitagdo (P50 menos negativo) — terem

crescido menos na estacdo chuvosa. Quando DPV é muito alto, a taxa de transpiragédo
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nas plantas pode exceder sua capacidade de transporte de agua, induzindo a
cavitacdo do xilema e consequente falha hidraulica, logo, espécies que perdem a
condutividade hidraulica com menor grau de desidratacédo — S-evitadoras (P50 menos
negativo) — mantém suas funcgdes fisiol6gicas por menos tempo durante periodo de
maior DPV, pelo menos até recuperarem um status hidrico mais favoravel
(MCDOWELL et al., 2018).

Além disso, as espécies que perdem menos agua apos fecharem os estbmatos
— menor condutancia minima (g0) — também crescem menos nesse periodo, tal como
na transicdo seca-chuvosa, mas nesse caso independentemente de suas estratégias
eco-fisiolégicas (i.e. S-evitadoras ou S-tolerantes que exibem menor g0 cresceram
menos). Assumindo que a seca atmosférica — maior DPV — é o principal limitante ao
crescimento das plantas durante a estacdo chuvosa, esse resultado reforca a
existéncia do trade-off por tras da g0 — potencial de perda vs. absorcéo de agua foliar
(FWU) —, indicando que quando fontes alternativas de agua estdo mais disponiveis,
como a neblina na estacao chuvosa, folhas mais permeaveis podem ser favorecidas
mesmo em periodos com maior seca atmosférica. De fato, o mecanismo de FWU se
torna mais propicio quando ha maior alternancia entre condicbes atmosféricas
contrastantes — seca vs. neblina — por conta da inversao do gradiente de W entre
planta—atmosfera. Por exemplo, apds periodos de maior DPV as plantas podem
alcancar alto grau de desidratacdo de seus tecidos, mesmo com agua disponivel no
solo (FONTES et al., 2018; GROSSIORD et al., 2020), e quando esses periodos sao
seguidos de eventos de neblina, o W na planta pode ficar mais negativo que na
atmosfera, favorecendo a entrada de agua nas folhas (BERRY et al., 2019; BINKS et
al., 2020; OLIVEIRA et al., 2014). Portanto, faz sentido que espécies com menor g0
tenham crescido menos na estacdo chuvosa, visto que estas sdo menos capazes de
usar fontes atmosféricas de agua para aliviar o estresse hidrico apos periodos de
maior DPV.

3.3.2.4 Crescimento total
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No periodo de crescimento total das plantas, espécies S-evitadoras (menor S%
e P50 menos negativo) cresceram menos que S-tolerantes (maior S% e P50 mais
negativo). Esse resultado reflete o papel central da seca nos Campos de altitude, pois
as espécies S-evitadoras perdem sua condutividade hidraulica mais cedo durante a
seca (P50 menos negativo), 0 que ndo permite que estas cres¢gam por muito tempo
guando expostas a secas mais intensa e/ou prolongadas, como as que ocorrem neste
ambiente. Em outras palavras, embora as plantas reduzam seu crescimento sob
estresse hidrico independentemente de suas estratégias (e.g. estacdes seca e
chuvosa), quando avaliamos a relacdo estratégia-performance as espécies mais
tolerantes ao estresse e a desidratacdo — S-tolerantes — crescem mais que as S-
evitadoras porque conseguem manter funcdes fisiologicas por mais tempo durante a
seca, resultando em maior crescimento total. Assim, nossos resultados reforcam que
a relacéo estratégia-performance das plantas é mediada pelas condi¢cdes e recursos
disponiveis, pois caso estas sejam desfavoraveis para atender o ponto 6timo de
funcionamento do organismo, seu potencial de crescimento ndo sera alcancado
(LAUGHLIN; MESSIER, 2015; REICH, 2014; VIOLLE et al., 2007). Logo, como as
estratégias mais aquisitivas conferem maior demanda metabdlica por recursos e
menor tolerancia as condi¢cbes ambientais (GRIME J.P., 1977; TILMAN, 1985),
embora plantas S-evitadoras possam crescer mais que S-tolerantes em condi¢des
otimas (i.e. crescimento potencial), essas crescem menos nas condi¢cdes limitantes
dos Campos de altitude (i.e. crescimento realizado). De fato, outros trabalhos ja
relataram que plantas com estratégia mais aquisitiva — folhas menos densas
(BRISTIEL et al., 2018), menor tolerancia a cavitacdo (RAMIREZ-VALIENTE et al.,
2020) e maior capacidade fotossintética (COLESIE; STANGL; HURRY, 2020; GRADY
et al., 2013) — crescem menos que as demais quando submetidas a condicdes e
recursos limitantes, tais como deficiéncia hidrica e extremos de temperatura. Portanto,
faz sentido que exista um trade-off entre crescimento-sobrevivéncia quando ha
condi¢cBes favoraveis para as plantas alcancarem seu potencial metabolico, como em
florestas tropicais umidas (ELLER et al., 2018; REICH, 2014; WRIGHT et al., 2010),
mas ndo em condicdes limitantes como nos Campos de altitude (BRISTIEL et al.,
2018; COLESIE; STANGL; HURRY, 2020; GRADY et al., 2013; RAMIREZ-VALIENTE
et al., 2020), visto que as estratégias que conferem maior sobrevivéncia também

conferem maior crescimento sob estresse hidrico (i.e. maior resisténcia a seca).
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Para além das estratégias eco-fisiolégicas S-evitacdo e S-tolerancia, outras
duas caracteristicas hidraulicas também explicaram a performance final das plantas
nos Campos de altitude. Espécies com menor fechamento estomatico (menor 60) e
menor condutancia minima (menor g0) cresceram menos que as demais,
independentemente do grau de tolerancia ao estresse e a desidratacdo. De acordo
com a literatura, plantas que fecham os estdbmatos mais tarde durante a seca (menor
00) levam menos tempo para atingir niveis letais de desidratagao, ja que isso reduz a
margem de seguranca hidraulica entre o ponto em que o estébmato fecha (W ou
conteudo relativo de agua) e seu limite critico de tolerancia fisiol6gica (e.g. P50)
(BLACKMAN et al, 2016; MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017,
MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2017). Logo, embora essa menor margem
de seguranca permita maior assimilacdo de CO2 durante a seca (KLEIN, 2014), isso
também pode resultar em um W desfavoravel para converter o carbono assimilado em
maiores taxas fotossintéticas, impedindo que espécies com menor 60 cresgam por
muito tempo em ambientes com secas prolongadas, como nos Campos de altitude.
Apoés o fechamento estomatico, plantas com menor condutancia minima (menor g0)
podem adiar a desidratacdo durante a seca minimizando a perda de agua pelas folhas,
(BLACKMAN et al.,, 2016; MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017
MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-FORNER, 2017), entretanto, como foi discutido,
isso confere também menor potencial para absorver agua pelas folhas e aliviar o
estresse hidrico durante eventos de neblina (DUURSMA et al., 2019; KERSTIENS,
1996). Consequentemente, folnas menos permeéaveis (menor g0) podem também
dificultar a reidratacdo via LWU e limitar a manutencdo de um Y favoravel ao
crescimento em ambientes com condicfes contrastantes, como periodos de seca com
eventos frequentes de molhabilidade foliar, o que é compativel com o observado em
outros ambientes secos (CAVALLARO et al., 2020; HOLANDA et al., 2019).

Por fim, nossos resultados reforcam que as espécies podem exibir fenétipos
alternativos (i.e. diferentes combinacGes de caracteristicas que resultam numa
performance final similar em dada condigdo ambiental), visto que 80 e g0 explicaram
o crescimento total das plantas independentemente das estratégias S-tolerancia e S-
evitacdo. Alguns autores propdem que a hierarquia de caracteristicas € 0 mecanismo
por trds da existéncia de fendtipos alternativos (DIAS et al.,, 2019; ROSADO; DE
MATTOQOS, 2017), em que aquelas mais basais (e.g. LA, SLA e LDMC) podem se

coordenar de diferentes formas para determinar o fenétipo individuo, de modo que as
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caracteristicas fisiolégicas resultantes da interacdo entre estas sdo mais integradoras,
responsivas e, portanto, descrevem melhor a performance final do individuo (DIAS et
al., 2019; ROSADO; DE MATTOS, 2017; VIOLLE et al., 2007). Por um lado, isso de
fato pode explicar, por exemplo, como duas espécies com valores minimo e maximo
de tolerancia ao estresse (S%) — Leandra (62%) e B. uncinella (96%) — exibiram um
crescimento total similar, pois estas sao as que fecham os estdbmatos mais cedo
durante a seca (maior 80). Por outro lado, o fechamento estomatico (60), tal como a
condutancia minima (g0), explicaram crescimento total das plantas de modo
independente inclusive do grau de tolerancia a desidratacdo (i.e. variacdo de P50),
visto que Leandra e B. uncinella, por exemplo, também exibem estratégias fisioldgicas
contrastante (S-evitagdo e S-tolerancia, respectivamente).

Em outras palavras, isso significa que varias das caracteristicas que ocupam
posicOes acima na hierarquia podem explicar a performance final das espécies de
modo independente umas das outras (i.e. ndo coordenadas entre si; e.g. 60, g0, P50).
Possivelmente, isso se deve ao desacoplamento de funcdes hidraulicas nas plantas,
porque a regulagao da condutancia nas folhas (via 80 e g0) pode ser independente da
manutencao do W e condutividade hidraulica no xilema (via Ctlp e P50), tal como
observado aqui e em outros trabalhos (B. ELLER et al., 2018; DUURSMA et al., 2019;
MARTIN-STPAUL; DELZON; COCHARD, 2017; MARTINEZ-VILALTA; GARCIA-
FORNER, 2017; RAMIREZ-VALIENTE et al., 2020). Nesse sentido, mesmo que
caracteristicas fisioldgicas sejam mais integradoras e responsivas comparado aquelas
mais basais na hierarquia, essas também podem se coordenar de diferentes formas
para otimizar as funcdes hidraulicas das plantas em dada condicdo ambiental.
Portanto, isso indica gue, para além da hierarquia de caracteristicas, o
desacoplamento de funcbes hidraulicas nas plantas representa um mecanismo
adicional mediando a existéncia de fenétipos alternativos. Nesse contexto, nossos
resultados ampliam o entendimento sobre o papel dos fenétipos alternativos para a
coexisténcia de espécies (DIAS et al., 2019), pois esse mecanismo pode se tornar
especialmente importante para aumentar a diversidade funcional em ambientes com

condi¢cBes contrastantes, como seca atmosférica e fontes alternativas de agua.
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3.3.3 Tempo critico (Tcrit)

hY

Contrario a nossa segunda hipétese, espécies classificadas como menos
vulneraveis a seca (maior Tcrit) cresceram menos num ambiente com deficiéncia
hidrica sazonal, o0 que representa uma aparente contradicdo. Segundo o indice Tcrit,
apos as plantas fecharem os estdmatos, aquelas com maior capacitancia (Ctlp) e
menor condutancia minima (g0) sdo capazes de adiar o processo de falha hidraulica
(i.e. sdo menos vulneraveis a seca) (BLACKMAN et al., 2016), entretanto, espécies
com pelo menos uma dessas caracteristicas cresceram menos em todas as estacdes
avaliadas (seca, chuvosa e transi¢cao). Esse resultado se deve ao fato de o Tcrit
agrupar mecanismos fisiologicos distintos nhuma mesma métrica, tal como a teoria
CSR, mas como a viabilidade destes depende de condicbes ambientais mais
especificas, as espécies podem ser erroneamente classificadas como menos
vulneraveis a seca (BOANARES et al.,, 2020; PIVOVAROFF et al.,, 2016). Por
exemplo, sob estresse hidrico, planta com estratégias mais aquisitiva da agua — S-
evitadoras (maior Ctlp) — ndo conseguem manter suas funcdes fisioldgicas por muito
tempo, logo, estas séo na verdade mais vulneraveis quando expostas as secas mais
intensa e prolongada, tal como nos Campos de altitude (GLEASON et al., 2014;
MENDEZ-TORIBIO et al., 2020; PIVOVAROFF et al., 2016).

Além disso, a limitacédo preditiva do Tcrit se deve ainda ao trade-off por tras da
condutancia minima (g0), pois uma menor g0 pode também limitar a capacidade de
reidratacédo foliar quando periodos de seca sédo seguidos por eventos de molhabilidade
foliar (e.g. neblina). Logo, embora nédo tenhamos medido diretamente a absorcéo de
agua pelas folhas (FWU), esse trade-off pode explicar por que espécies com menor
g0 foram classificadas como menos vulneraveis a seca — menor Tcrit— mas cresceram
menos nos Campos de altitude. De fato, a negligéncia da via inversa de absorcao de
agua nas plantas (i.e. Continuo Atmosfera—Planta—Solo) é apontada como uma das
principais causas de inconsisténcias nos modelos que buscam predizer a
vulnerabilidade das plantas a seca (BOANARES et al., 2020). Ao propor o indice Tcrit,
Blackman et al (2016) destacaram que o modelo ndo pretende avaliar a contribuicdo
relativa dos diferentes mecanismos de uso da agua para a vulnerabilidade das plantas

a seca, porém, nossos resultados mostram que essa mescla de estratégias
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fisioldégicas distintas numa mesma métrica, bem como a negligéncia do Continuo
Atmosfera—Planta—Solo, sdo exatamente as causas da discrepancia entre as
predicdes do Tcrit e a performance observada das plantas dos Campos de altitude.

3.4 Esquemas de classificagéo explicam a montagem da comunidade?

Um padrdo bem conhecido na literatura € que plantas lenhosas com diferentes
estratégias fisioldgicas, como evitacdo e tolerdncia, podem sobreviver e coexistir
mesmo em ambientes secos, que restringem a diversidade funcional (ACKERLY,
2004; MATOS et al., 2020; MENDEZ-TORIBIO et al., 2020; PIVOVAROFF et al., 2016;
ROSADO; DE MATTOS, 2010). Nos Campos de altitude, nés observamos que iSso
ocorre porque as espeécies compartilham a estratégia ecoldgica mais viavel para lidar
com a seca, a tolerancia ao estresse (S%), o que € compativel com outros trabalhos
(MATOS et al., 2020; ROSADO; DE MATTOS, 2017) e reforca a capacidade da teoria
CSR em descrever padroes de coexisténcia e detectar os principais filtros ambientais
atuando sobre as comunidades (GRIME; PIERCE, 2012; GRIME J.P., 1977). Por outro
lado, nosso resultado mostrou também que a estratégia S% nao € capaz de explicar
as diferencas de performance (i.e. crescimento) das espécies neste ambiente,
reforcando a limitacdo da teoria CSR em predizer os mecanismos de montagem das
comunidades (ROSADO; DE MATTOS, 2017). No contexto de montagem das
comunidades, essa limitacdo se deve a existéncia de dois niveis de filtragem
ambiental que atuam sobre 0s organismos, determinando, primeiro, a composicao de
espécies na comunidade e, em seguida, quais destas exibem uma melhor
performance e se tornam dominantes (CINGOLANI et al.,, 2007; KEDDY, 1992;
ROSADO; DE MATTOQOS, 2017). Em um aprimoramento dessa ideia, Grime & Pierce
(2012) propdem a hipétese do twin-filter model, em que o primeiro filtro seleciona as
estratégias CSR viaveis em dada condicdo ambiental, determinando quais espécies
podem coexistir frente as principais pressodes evolutivas atuando na comunidade (CSD
filter, C: competicdo; S: estresse; D: disturbio), enquanto o segundo filtro (proximal
filter) seleciona caracteristicas que ndo constituem as estratégias primarias de
alocacao de recursos, mas estéo ligadas a mecanismos mais especificos que podem

favorecer a performance das espécies para além da sobrevivéncia.
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Nesse sentido, a teoria CSR € eficaz em predizer a performance das plantas
quando diferentes estratégias CSR coexistem, como em ambientes mais amenos
(CERABOLINI et al., 2016; DE PAULA et al.,, 2015), enquanto que em ambientes
limitantes, onde as plantas exibem valores proximos de CSR%, essas estratégias ndo
sdo suficientes para explicar a performance diferencial das espécies, tal como
observado aqui e por outros autores (ROSADO; DE MATTOS, 2010, 2017). Isso
significa que o poder preditivo da teoria CSR esta condicionado a diversidade de
estratégias ecolégicas na comunidade, de modo que, quando os filtros ambientais
levam a convergéncia nas funcbes primarias das plantas (i.e. C-S-R), as estratégias
fisioldgicas podem descrever com maior acuracia a performance das espécies
(ROSADO; DE MATTOS, 2010, 2017). Assim, nosso resultado é compativel com a
ideia do twin-filter model, pois mostra ainda que dentre as espécies com estratégia
S%, aquelas com menor tolerancia a desidratacéo (S-evitadoras) crescem menos nos
Campos de altitude e, portanto, sdo menos viaveis. No entanto, é curioso que plantas
evitadoras sejam mais viaveis que as tolerantes em ambientes com solos arenosos e
menor precipitacdo anual média (MAP; Campos de altitude = 2400mm), como por
exemplo Restinga (espécies evitadoras sdo dominantes sob MAP = 1200mm) e
Mountain sandstone fynbos (evitadoras crescem mais sob MAP = 1100mm)
(ROSADO; DE MATTOS, 2010, 2017; WEST et al., 2012).

De modo similar, Méndez-Toribio et al. (2020) observaram numa floresta
tropical seca que espécies evitadoras — menor LDMC e P50 e Wtlp menos negativos
— exibem menor dominancia em areas com solos mais Umidos, porém com maior
aridez atmosférica — maior PET e/ou DPV —, e dominam areas com solo mais secos e
menor aridez atmosférica, onde espécies tolerantes sdo mais raras. I1sso ocorre
porque, como as espécies evitadoras sdo menos resistentes a seca comparado as
tolerantes, estas crescem menos quando a seca é mais intensa — no solo e/ou
atmosfera — e otimizam seu crescimento durante periodos mais favoraveis através de
seu uso mais aquisitivo da agua (MENDEZ-TORIBIO et al., 2020). Porém, quando
periodos de maior disponibilidade de recursos coincidem com uma maior seca
atmosférica, como nos Campos de altitude (i.e. agua na estacdo chuvosa e luz na
transicdo seca-chuvosa), todos os periodos se tornam desfavoraveis para plantas
evitadoras, fazendo com que seu menor crescimento esperado para a estagédo seca
nao possa ser compensado nos periodos subsequentes, resultando numa

performance reduzida comparada as tolerantes a desidratacdo. (MENDEZ-TORIBIO
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et al., 2020). Com base nisso, estes autores propdem que a estratégia fisiologica mais
viavel em dada condi¢cdo ambiental depende da origem do estresse hidrico, ou seja,
se o principal fator limitante é a seca no solo ou na atmosfera (MENDEZ-TORIBIO et
al., 2020).

Nesse contexto, faz sentido que uma estratégia mais conservativa da agua —
tolerdncia — seja mais viavel para lidar com a seca atmosférica dos Campos de
altitude, por exemplo, enquanto uma estratégia mais aquisitiva da agua — evitacao —
se torna mais viavel em ambientes com baixa retencédo de agua no solo, pois permite
as plantas aproveitar melhor os pulsos de agua disponivel no solo via maior absorcao
elou estocagem de agua (ROSADO; DE MATTOS, 2010, 2017; WEST et al., 2012).
Em resumo, nossos resultados reforcam a hipotese de que a origem do estresse
hidrico — solo vs. atmosfera — pode selecionar estratégias fisiologicas distintas, o que
representa uma nova perspectiva sobre os mecanismos de montagem das
comunidades vegetais (MENDEZ-TORIBIO et al., 2020). Por exemplo, aplicando a
ideia do twin-filter model em ambientes secos (Figura 12), o estresse hidrico pode
representar o primeiro nivel de filtragem para plantas lenhosas (CSD filter),
determinando que apenas espécies mais tolerantes ao estresse (S%) podem
sobreviver e coexistir, enquanto origem do estresse hidrico pode representar o
segundo nivel de filtragem (proximal filter), determinando qual estratégia eco-

fisiologica € mais viavel, S-evitacdo ou S-tolerancia (GRIME; PIERCE, 2012).

Figura 12 — Esquema ilustrativo da filtragem ambiental sobre as estratégias eco-

fisioldgicas das plantas lenhosas dos Campos de altitude.
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Legenda: Os circulos representam um pool regional de espécies hipotéticas com diferentes graus das
estratégias C% (vermelho) S% (verde) e R% (azul). As setas pontilhadas representam a trajetéria das
espécies frente aos filtros ambientais de um dado ambiente. O tridngulo representa o primeiro filtro
ambiental selecionando as estratégias CSR vidveis para a sobrevivéncia das espécies. O retangulo
representa o segundo filtro ambiental selecionando as estratégias fisioldgicas evitacdo ou tolerancia
mais viaveis para as espécies alcancarem maior crescimento e/ou dominancia.

Fonte — O autor (2021) adaptado de Grime & Pierce (2012).

Para além das estratégias eco-fisiolégicas S-evitacdo e S-tolerancia, o fato de
a condutancia minima (g0), por exemplo, ndo estar necessariamente associada a
grupos funcionais (DUURSMA et al., 2019; MACHADO et al., 2021; SCHUSTER;
BURGHARDT; RIEDERER, 2017), indica que o trade-off por tras dessa caracteristica
pode estar ligado ao terceiro nivel de filtragem ambiental, ja que o ‘filtro proximal’
consiste na pratica em uma série de filtros mais especificos atuando sobre as
comunidades (GRIME; PIERCE, 2012). Por exemplo, alguns trabalhos de reviséo
mostram que g0 nao esta relacionada aos gradientes de evapotranspiracéo potencial
(DUURSMA et al., 2019; SCHUSTER; BURGHARDT; RIEDERER, 2017), o que tem
levado alguns desses autores a questionar em quais condicdes ambientais essa
caracteristica exerce um papel adaptativo para as plantas. Com base em nossos

resultados, nés apontamos que o trade-off por trds da g0 — potencial de perda vs.
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absorcéo de agua foliar — pode ser chave para esse entendimento, mostrando que
folhas mais permeaveis podem ser favorecidas em ambientes com maior seca
atmosférica quando fontes de dgua na atmosféricas também sao mais disponiveis, 0
que é compativel com os altos valores de g0 observado por Kerstiens (1996) em
arvores de ambientes de maior altitude. Assim, em ambientes com essas condi¢cdes
atmosféricas contrastantes, a disponibilidade de fontes alternativas de agua pode
representar o terceiro nivel de filtragem, determinando que, apdés as espécies S-
tolerantes serem favorecidas sob maior seca atmosférica, as S-tolerantes com folhas
mais permeaveis (maior g0) sdo as espécies mais viaveis nesse tipo de ambiente.
Diante disso, trabalhos futuros podem investigar melhor essas hip6teses de modo a
ampliar o entendimento sobre a vulnerabilidade de plantas e sobre a teoria de

montagem das comunidades.
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CONCLUSAO

Nos Campos de altitude as plantas lenhosas coexistem a partir de duas
estratégias eco-fisioldgicas: espécies tolerantes ao estresse (S%) que evitam (S-
evitadoras) ou toleram a desidratacdo (S-tolerantes), visto que a estratégia S% nao
distingue os mecanismos fisiol6gicos de resposta a seca. Como esperado na primeira
hipotese, as espécies menos tolerantes ao estresse sdo menos tolerantes a
desidratagéo — S-evitadoras (menor S%, P50 menos negativo, maior Ctlp e V/A). No
entanto, diferente do esperado, espécies S-evitadoras foram classificadas pelo Tcrit
como menos vulneraveis a seca (maior Tcrit), ja que este indice € composto de
mecanismos de tolerancia e evitagdo, mas confere um peso maior ao segundo (i.e.
maior Ctlp, V/A e P50 mais negativo = maior Tcrit).

Contrario a segunda hipotese, Tcrit e estratégia S% néo explicaram o
crescimento das espécies, diferentes das estratégias fisioldgicas, pois ao agrupar
mecanismos fisioldgicos distintos numa mesma métrica (Tcrit e S%), ndo detectam a
contribuicdo relativa destes mecanismos para a performance das plantas. Como
esperado na segunda hipotese, plantas com estratégia mais aquisitiva da agua — S-
evitadoras — cresceram menos que plantas com estratégia mais conservativa — S-
tolerantes — nos Campos de altitude, pois embora S-evitadoras possam crescer mais
em condi¢cBes oOtimas (i.e. maior crescimento potencial), comparado as S-tolerantes,
essas nao conseguem manter suas funcdes fisiolégicas por muito tempo em
condi¢Bes limitantes e, consequentemente, crescem menos (i.e. menor crescimento
realizado). Além disso, dentre as espécies S-evitadoras ou S-tolerantes, aquelas com
menor regulagdo estomatica (menor 60) e menor potencial de absorver agua pelas
folhas (menor g0) também cresceram menos que as demais, visto que,
independentemente de suas estratégias eco-fisioldgicas, essas caracteristicas podem
acelerar a desidratacdo ou limitar a reidratacdo das plantas sob condicdes
atmosféricas contrastantes — seca e fontes alternativas de agua — e assim limitar o
crescimento das espécies.

Diante disso, esses resultados destacam duas questdes centrais do nosso
trabalho. Primeiro, as diferentes combinagbes de mecanismos de uso da agua
observadas nos Campos de altitude ilustrando o desafio em classificar as estratégias

fisiolo6gicas na auséncia de um método padronizado que define quais caracteristicas
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descrevem o grau de escape, evitacdo e tolerancia, reforcando também a
necessidade de considerar a existéncia de fenétipos alternativos e a via inversa de
absorcdo de agua nas plantas (i.e. Continuo Atmosfera—Planta—Solo). Segundo,
agrupar estratégias fisioldgicas distintas numa mesma métrica pode ser Util até certo
ponto, como para detectar os principais filtros ambientais atuando sobre as
comunidades (CSD filters; GRIME; PIERCE, 2012), entretanto, isso também limita o
poder preditivo dos esquemas de classificacdo, como Tcrit e CSR, em ambientes que
restringem a diversidade funcional, casos em que estratégias eco-fisioldgicas
especificas descrevem melhor a performance das plantas (ROSADO; DE MATTOS,
2017). Ao investigar essas duas questdes fundamentais, nosso trabalho amplia a
diversidade de estratégias eco-fisiolégicas proposta por Volaire (2018) e o
entendimento sobre a importancia relativa das estratégias ecoldgicas e fisiologicas
das plantas, o que contribui para aperfeicoar os esquemas de classificacdo e
descrever melhor os mecanismos de montagem das comunidades e a vulnerabilidade
de plantas a seca.

No atual cenario de mudancas climaticas, esse conhecimento se torna
especialmente importante para predizer possiveis perdas de espécies e alteracdes na
estrutura e dindmica das comunidades vegetais. Segundo as projecdes para a regiao
sudeste do Brasil e areas montanhosas do Rio de Janeiro, especificamente, o clima
ficara mais quente e seco até o fim do século XXI, levando os eventos de neblina a
ocorrerem em maiores altitudes (cloud uplift) (BITTENCOURT et al., 2019; CHOU et
al., 2014; LYRA et al., 2018; SILVA et al., 2014). Consequentemente, 0 menor acesso
a essa fonte atmosférica de agua pode agravar ainda mais os efeitos da seca
atmosférica sobre a vegetacdo desses ambientes, em patrticular para as plantas S-
evitadoras que exibem menor regulagao estomatica (menor 60) e menor potencial de
absorver agua pelas folhas (menor g0). Com base nisso, nés recomendamos que
espécies com essas caracteristicas, tal como Myrsine e Weinmannia, sejam

priorizadas nas acfes de manejo e conservagdo nos Campos de altitude.
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APENDICE — Medic&o das caracteristicas funcionais

Para medicdo de todas as 13 caracteristicas nés coletamos ramos (= 70 cm)
de pelo menos 3 individuos por espécie (N = 30), cortamos um pedago do caule
submerso em agua e deixamos as amostras reidratarem por pelo menos 2h.
Repetimos esse procedimento para medir (i) as caracteristicas morfolégicas e (ii) para
cada uma das curvas de vulnerabilidade hidraulica (cavitacdo, pressédo-volume,
condutancia-volume e condutancia minima). Todas as etapas seguiram as
recomendacodes de Perez-Harguindeguy et al., (2013) para preparacdo das amostras

e medicao de caracteristicas funcionais.

1 Caracteristicas morfologicas

A partir amostras ja reidratadas, nés cortamos ramos apicais (= 15 cm) e
medimos a massa saturada de cada ramo com folhas (MFr, g) com uma balanca de
precisdo (0,0001g) e em seguida a area foliar total do ramo (LAr, m2) com scanner
(resolucéo 300 dpi) e o software Image J. Em paralelo, nds selecionamos trés folhas
maduras por ramo para medir a massa saturada (MF, g) e a area foliar (LA, mm3).
Posteriormente secamos todos os ramos na estufa a 50°C por 72h para medir a massa
seca dos ramos (MSr, g) e das trés folhas por ramo (MS, g). Com base nessas
medidas, n6s usamos LA, MF e MS para calcular a area especifica foliar [SLA =
LA/MS, mm2 mg] e o conteido de massa seca foliar [LDMC = (MS/MF)*100, %], bem
como os valores de MFr, LAr e MSr para calcular o volume de agua no ramo relativo
a sua area foliar total [V/A = (MFr-MSr)/LAr, g m?]. Para medir a densidade da madeira
(WD, g cm) nés cortamos uma sec¢ao de 5 cm do caule, removemos a casca com um
canivete e deixamos reidratar por 30 min. Em seguida, medimos o volume do caule
(cm3) a partir do principio de Arquimedes do deslocamento da agua, tal como Rosado
& de Mattos (2010), deixamos as amostras secarem na estufa a 50°C por 5 dias para
obter sua massa seca e assim calculamos WD = massa seca/volume do caule. Todos
os procedimentos acima foram realizados para as 10 espécies entre maio e
julho/2019.
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2 Curva de cavitacao

Nés medimos o W no qual as plantas perdem 50% da condutividade hidraulica
(P50) para 5 das 10 espécies (Leandra, Symplocos, Escallonia, Weinmannia e
Baccharis platipoda) no més de setembro/2019. Para as demais espécies n0s usamos
dados obtidos por Zorger (2019, dados néo publicados) na mesma area de estudo.
Para melhor padronizacdo dos dados, nés replicamos a metodologia usada por
Zorger (2019). N6s medimos o P50 usando  um ramo (= 70cm) por individuo  a
partir das amostras ja reidratadas (N= 15 ramos), os acoplamos ao método
pneumatico proposto por Pereira et al.,, (2016, 2020) e deixamos as plantas
dessecarem na bancada (T= 25°C, UR= 70%) de um a dois dias. Ao longo do tempo,
nos quantificando a perda de condutividade hidraulica no xilema (PLC) e,
imediatamente em seguida, o potencial hidrico de cada ramo (W) usando uma camara
de pressdo (modelo 1505D-EXP, PMS, Albany, OR, USA). Mais detalhes das
medicdes em Pereira et. al. (2016, 2019). A partir desses valores nos calculamos o
P50 com base nas curvas de vulnerabilidade a cavitagdo usando o pacote “fitp/lc” (com
ajuste sigmoidal) no software R (DUURSMA; CHOAT, 2017).

3 Curva presséao-volume

Para medir os parametros da curva pressao-volume nds usamos um ramo
apical (= 15 cm) por individuo a partir amostras ja reidratadas (N= 30 ramos). NOs
deixamos as plantas dessecarem na bancada (T= 25°C, UR= 70%) de um a dois dias
guantificando a massa dos ramos saturada de agua e ao longo da dessecacdo (com
a balancga de precisao) e imediatamente em seguida o W de cada ramo (com a camara
de presséo). Depois disso, medimos a area foliar total de cada ramo (com o scanner
e software Image J) e os secamos ha estufa a 50°C por 72h para medir a massa seca.
Com base nesses valores, ndés usamos a planilha de calculo de Sack and Pasquet-
Kok (2011) para gerar curvas pressao-volume por individuo e obter as seguintes
caracteristicas: potencial osmotico celular (W0, MPa), mddulo elastico celular (g, Mpa),
capacitancia no ponto de perda do turgor celular (Ctlp, % MPa), potencial hidrico no

ponto de perda do turgor celular (Wtlp, MPa) e conteudo relativo de agua no ponto de
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perda do turgor celular (8tlp, %). Todos os procedimentos acima foram realizados para

as 10 espécies em agosto/2019.

4 Curva condutancia-volume

Para calcular o conteudo relativo de agua no qual o estébmato fecha (80, %) nos
usamos um ramo apical (= 15 cm) por individuo a partir amostras ja reidratadas (N=
30 ramos). Nés deixamos as plantas dessecarem na bancada (T= 18°C, UR= 70%)
de um a dois dias quantificando a massa dos ramos saturada de agua e ao longo da
dessecacéo (com a balanca de precisdo) e, imediatamente em seguida, a condutancia
foliar (gs) com um porémetro digital (modelo SC1, Decagon Devices, Pullman, WA,
USA). Depois disso secamos 0s ramos na estufa a 50°C por 72h para medir a massa
seca. Como nao existe método especifico para calcular 60, nés usamos a planilha de
célculo da curva pressao-volume (Sack and Pasquet-Kok, 2011) para adaptar a
regressao linear ajustada. NOs substituimos os valores de W por gs, adaptando assim
a regressao entre W vs. conteudo relativo de agua (RWC, em inglés) para gs vs. RWC.
Com base nisso, nos extraimos os valores de 60 a partir do primeiro ponto da parte
linear da curva, onde a condutancia foliar se estabiliza indicando o fechamento dos
estdbmatos. Todos os procedimentos acima foram realizados para as 10 espécies entre
maio-julho/2019.

5 Curva condutancia minima

Para medir a condutancia foliar minima (g0) nos selecionamos 2 folhas por
individuo (N= 60 folhas) a partir das amostras reidratadas e seguimos o protocolo de
Sack & Scoffoni (2010). Nés selamos os peciolos das folhas e as penduramos em um
varal de barbante esticado a 1,5m acima do solo. Em seguida deixamos as folhas
dessecarem (T= 15°C, UR= 70%) por pelo menos 1lh para induzir o fechamento
estomatico e medimos a massa foliar ao longo do tempo (com a balanca de precisdo).
Posteriormente nés medimos a area das folhas (com o scanner e software Image J) e
as deixamos secar na estufa a 50°C por 72h para medir a massa seca. Mais detalhes

das medicbes em Sack & Scoffoni (2010). A partir dessas medidas n6s usamos a
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planilha de calculo de Sack (2010) para obter os valores de g0. Todos o0s

procedimentos acima foram realizados para as 10 espécies entre maio-julho/2019.



