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RESUMO

O crescimento de plantas lenhosas é dividido em primdrio ou axial (altura) e secundario
(aumento do didmetro). O crescimento secundario ocorre por meio da atividade do cambio. As
divisdes celulares do cambio estdo relacionadas a fenofases vegetativas e reprodutivas e aos
fatores ambientais (por exemplo, precipitacdo, temperatura e fotoperiodo). Em ambientes
tropicais sazonalmente secos, pulsos de dgua intercalados com seca influenciam a fenologia
da planta e a atividade cambial. Entender como a atividade cambial é regulada pela fenologia
e pelo ambiente € importante para delimitar a resposta ecoldgica do crescimento das plantas
nos diferentes ambientes. Em ambientes tropicais sazonalmente secos, espera-se que O
crescimento secundario das plantas sejam sincronizados com o periodo de duracio da folha.
No entanto, essa relacdo ainda ndo estd bem definida e pode variar entre as espécies e as
condi¢des ambientais. Além disso, as informagdes sobre a atividade cambial s@o mais
escassas para plantas de ambientes tropicais sazonalmente secos, como o semidrido brasileiro.
Para discutir os ultimos avangos em relac@o ao crescimento secundédrio em Florestas Tropicais
Sazonalmente Secas, realizamos uma revisdo de literatura (Capitulo 1). Constatamos que a
disponibilidade de 4gua atua no incremento da atividade do cambio e o déficit hidrico, em
geral, leva a dorméncia, mas informacdes sobre a acdo de outros fatores ambientais sobre este
meristema  sdo escassas. Para entender como o crescimento secunddrio responde a
sazonalidade ambiental, acompanhamos a atividade cambial de espécies do género Cordia L.
(Cordiaceae) por 12 meses em ambientes sazonalmente secos com variaghes na
disponibilidade de 4gua (Capitulo 2). A partir de medidas da altura da zona cambial,
estimamos o efeito das varidveis ambientais sobre a atividade por meio de um modelo linear
generalizado misto (GLMM). Nossos resultados sugerem que o fotoperiodo € um gatilho na
ativacdo das divisdes das células cambiais em condi¢des de disponibilidade hidrica e
temperaturas mais amenas. Nosso estudo ressaltou um cendrio mais complexo para o
crescimento das plantas em ambiente tropical sazonal seco.

Palavras-chave: atividade cambial; Caatinga; crescimento secundario; Floresta estacional

sempre verde; sazonalidade.



ABSTRACT

The growth of woody plants is divided into primary or axial (height) and secondary (increase
in diameter). Secondary growth occurs through the activity of the cambium. The cell divisions
of the cambium are related to vegetative and reproductive phenophases and to environmental
factors (e.g. rainfall, temperature and photoperiod). In seasonally dry tropical environments,
pulses of water interspersed with drought influence plant phenology and cambial activity.
Understanding how cambial activity is regulated by phenology and environment is important
for delineating the ecological response of plant growth in different environments. In
seasonally dry tropical environments, secondary plant growth is expected to be synchronized
with leaf life. However, this relationship is not yet well defined and may vary between species
and environmental conditions. Moreover, information on cambial activity is scarcer for plants
from seasonally dry tropical environments, such as the Brazilian semiarid. To discuss the
latest advances regarding secondary growth in Seasonally Dry Tropical Forests, we conducted
a literature review (Chapter 1). We found that water availability acts to increase cambium
activity and water deficit, in general, leads to dormancy, but information on the action of other
environmental factors on this meristem is scarce. To understand how secondary growth
responds to environmental seasonality, we followed the cambial activity of species of the
genus Cordia L. (Cordiaceae) for 12 months in seasonally dry environments with variations in
water availability (Chapter 2). From measurements of cambial zone height, we estimated the
effect of environmental variables on activity using a generalized linear mixed model
(GLMM). Our results suggest that photoperiod is a trigger in activating cambial cell divisions
under conditions of water availability and warmer temperatures. Our study has highlighted a
more complex scenario for plant growth in a seasonally dry tropical environment.

Keywords: Caatinga; cambial activity; seasonality; secondary growth; evergreen seasonal

forest.
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1 INTRODUCAO GERAL

O crescimento de plantas lenhosas é regulado por fatores enddgenos como
fenologia (ELO et al., 2009; MARCATI et al., 2016; ZHANG et al., 2018), precursores
hormonais (ELO et al., 2009; FISCHER et al., 2019; LITTLE; SAVIDGE, 1987; MELZER et
al., 2008; NILSSON et al., 2008; SHALIT-KANEH et al., 2019), bem como modulado por
fatores abidticos como a temperatura (FONTI et al., 2010; LARA; MARCATI, 2016), o
fotoperiodo (BOSIO; ROSSI; MARCATI, 2016; YANEZ-ESPINOSA; TERRAZAS; LOPEZ-
MATA, 2006) e a disponibilidade hidrica (MONTAGNOLI et al., 2019; RAJPUT; RAO,
2001; SETTE JR et al., 2016). Considerando que a dgua representa a maior propor¢ao do
volume celular, essa constitui um fator primério e indispensdvel para o desenvolvimento e
crescimento de plantas (TAIZ et al., 2017). Assim, em ambientes tropicais sazonalmente
secos, onde a disponibilidade hidrica ocorre em pulsos de chuva intercalados com interpulsos
de seca, sofrendo flutuacdes ao longo do ano (CHESSON ef al., 2004; REN et al., 2015) a
dgua constitui o fator mais limitante para a atividade celular e o crescimento de plantas
(BORCHERT, 1999; LARA; MARCATI, 2016; MARCATI; ANGYALOSSY, 2005;
WORBES, 2014). Todavia, ainda nao estd claro como a variacdo na sazonalidade influencia o
crescimento de plantas, em especial a atividade cambial e o crescimento secunddrio de
ambientes tropicais sazonalmente secos.

O crescimento de plantas € decorrente da atividade dos meristemas (EVERT,
2006), situados em locais distintos na planta, no &apice de raiz e caule promovem o
crescimento axial ou crescimento primdrio e na circunferéncia dos 6rgaos, o cambio que
coordena e promove o crescimento em espessura ou secundario (EVERT, 2006; FISCHER et
al., 2019). O cambio € um meristema lateral formado por dois tipos celulares, as iniciais
fusiformes, alongadas, e as iniciais radiais, isodiamétricas, que por divisdo e diferenciacao
formam o floema e xilema secundario (FISCHER ef al., 2019; TOMESCU; GROOVER,
2019). A atividade desse meristema depende da disponibilidade de recursos (DESLAURIERS
et al., 2017) e responde a sazonalidade e mudancas ambientais (MOREL et al., 2015). Por
exemplo, em climas temperados as atividades metabdlicas dependem de temperatura mais
amenas, assim como do comprimento do dia para intensificar esses periodos de atividades
(BORCHERT; RIVERA, 2001; ROSSI; DESLAURIERS; TOMMASO, 2006). Nas regides
tropicais, sao diversos os fatores ambientais que afetam as flutuacdes no crescimento
secundério, como variacdes na precipitacdo e temperatura (FONTI er al., 2010; LARA;

MARCATI, 2016; MONTAGNOLI et al., 2019; WORBES, 2014), na disponibilidade de dgua
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(PUMIJUMNONG; BUAJAN, 2013; RAJPUT; RAO, 2001; SETTE JR et al., 2016),
alagamentos (SCHONGART et al., 2002, 2006) e seca sazonais (BORCHERT, 1999;
MARCATT; ANGYALOSSY, 2005) o que leva a padrdes de crescimento diferentes (MOREL
et al., 2015). Entretanto estes padrdes ainda ndo estdo completamente esclarecidos.

Em ambientes onde ocorre sazonalidade hidrica, as plantas sincronizam a
fenologia e atividade cambial ao periodo de precipitacdo sazonal (BORCHERT, 1999). No
entanto, as respostas de crescimento aos pulsos hidricos variam muito entre as plantas, e o
desenvolvimento anual pode ndo ser sincrono (MOREL et al., 2015). Além disso, pouca
atencdo tem sido dada para a relac@o entre a fenologia e a atividade cambial, responsével pelo
crescimento secunddrio, e as varidveis ambientais, especialmente a disponibilidade hidrica
sazonal (CALLADO et al., 2014; MARCATI; ANGYALOSSY; EVERT, 2006; MARCATI;
MILANEZ; MACHADO, 2008).

Com relagdo a disponibilidade hidrica sazonal, estudos vém demonstrando que as
plantas apresentam pulsos de crescimento e dorméncia sincronos com pulsos de chuva
(WORBES, 2014). Fonti et al., (2010), ressaltaram a importancia de entender como e quando
os processos de crescimento sdo sensiveis ao ambiente, o que pode auxiliar na compreensao
da resposta funcional e também avaliar a plasticidade e subsidiar predi¢des de respostas as
mudangas climaticas.

Além disso, estudos vem mostrando que fatores endégenos como a fenologia,
especialmente a foliar (LISI et al., 2008; PENG et al., 2019; ZHANG et al., 2018), podem
influenciar na reativacdo da atividade do cambio (BEGUM et al., 2018; LIMA; RODAL,
2010). Em estudos realizados com espécies semidesciduas de ambiente tropical imido
Marcati Angyalossy e Evert (2006) Marcati, Milanez e Machado (2008), mostraram que em
Cedrela fissilis (Meliaceae) e Schizolobium parahyba (Fabaceae) mostraram respectivamente,
que a dorméncia e a redugdo da atividade cambial acontecem quando a planta perde as folhas
durante a estagc@o seca. Por outro lado, Lima, Pace e Angyalossy (2010) demonstraram que em
espécies de Lianas (Bignoniaceae), ocorrentes em floresta semidecidua, a atividade cambial
inicia no final da estacdo chuvosa e inicio ainda na estacdo seca. Bosio, Rossi; Marcati
(2016), apresentam para uma espécie lenhosa de ambiente tropical sazonalmente seco
(Cerrado), que a ativacdo do cambio aconteceu dois meses apds o brotamento foliar. Também,
Rajput e Rao (2001), ndo encontraram sincronia entre o crescimento do cambio e fenologia
em floresta tropical imida. Esses autores mostraram que a atividade cambial diminui mesmo
com o brotamento nas dreas Umidas, enquanto na floresta seca o crescimento cessa com a

perda foliar. Em duas espécies congéneres, decidua e semidecidua, da Amazonia; Morel et al.
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(2015) mostraram que o periodo de dorméncia estd intimamente ligado a queda foliar
(outono), indicando que ndo somente a disponibilidade de recurso, mas também fatores
end6genos, como a fenologia se relacionam com a atividade do cdmbio. Em seus estudos com
plantas de cerrado Marcati et al. (2016a) verificaram que a atividade cambial dos ramos se
inicia no periodo seco e se relaciona com o brotamento de folhas atrelado a fatores ambientais
como a duragdo do dia. Desse modo, a ativacdo dos meristemas pode variar entre espécies,
disponibilidade de recursos e fenologia e a literatura ressalta que ndo estd claro o que
desencadeia o crescimento secundario em espécies lenhosas de ambientes tropicais.

Em regides semidridas os estudos realizados com Proustia cuneifolia e Acdcia
caven, duas espécies arbustivas da regido Central do Chile, Aljaro et al. (1972), reportaram
que espécies que crescem no mesmo ambiente xérico podem mostrar padrdes distintos da
atividade cambial. De forma que foi observado coincidéncia na atividade cambial entre
espécies diferentes de esclerdfilas sempre verdes da regido Central do Chile e da California,
em resposta a condi¢cdes ambientais semelhantes (AVILA et al., 1975). Villalba (1985)
estudando Prosopis flexuosa (Fabaceae) revelou que a atividade cambial se relaciona com a
fenologia vegetativa e reprodutiva, precipitacdo e temperatura.

No semidrido brasileiro, onde ocorre predominantemente a Caatinga, ha forte

severidade hidrica e a maioria das plantas € decidua (SILVA et al., 2017). A vegetacdo da
Caatinga € exposta a baixa disponibilidade de dgua, intensa radiac@o solar, altas temperaturas
e taxas evaporativas ao longo do ano e produzem respostas ecofisioldgicas, como a
caducifélia (ARAUJO; CASTRO; ALBUQUERQUE, 2007). Por outro lado, no dominio
semidrido ocorre um tipo de Floresta Estacional Sempre verde que também € exposta a
sazonalidade porém a severidade ambiental € amena quando comparada aquela observada na
Caatinga (MANTOVANI et al., 2017). Nesses enclaves serranos mais umidos a precipitagdo €
maior e as temperaturas sao mais amenas. Neste trabalho, buscamos entender, como os fatores
abidticos influenciam na atividade cambial de duas espécies congéneres em duas formagdes
vegetacionais distintas do dominio semidrido. Cordia oncocalyx ocorre na Caatinga e C.
bicolor que cresce em uma Floresta Estacional Sempre Verde. Assim organizamos a
dissertacdo nos seguintes capitulos:
Capitulo 1 - Fatores ambientais que influenciam o crescimento secundario de plantas em
florestas tropicais sazonalmente secas. Esse capitulo objetivou fazer uma revisao na literatura
sobre os fatores exdgenos e endégenos que influenciam o crescimento secundario de plantas
de Floresta Tropical Sazonalmente Secas.

Capitulo 2 - Efeito do fotoperiodo, temperatura e precipitacio na dindmica da atividade
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cambial de plantas arbéreas do dominio semidrido brasileiro. Esse trabalho busca entender
como o ritmo da atividade cambial é regulado pela sazonalidade de duas dreas no dominio

semiarido.
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2 CAPiTQLO 1 - FATORES AMBIENTAIS QUE INFLUENCIAM O CRESCIMENTO
SECUNDARIO DE PLANTAS EM FLORESTAS TROPICAIS SAZONALMENTE
SECAS

2.1 Resumo

Em ambientes sazonais, como o semidrido Brasileiro, a precipitacdo direciona as respostas
fenoldgicas em drvores. Embora a sincronicidade entre periodos de precipitagdo e seca
conduza a maioria dos eventos fenoldgicos, outros fatores como disponibilidade de luz e
temperatura também sdo importantes. No entanto, o conhecimento sobre como os fatores
ambientais ou enddgenos impactam o crescimento em espessura, em especial de florestas
tropicais sazonalmente secas, sdo escassos. Esse estudo revisou sistematicamente na literatura
os avancos do estudo de crescimento secundario nas Florestas Tropicais Sazonalmente Secas
nos udltimos 15 anos. Apresentamos discussdes sobre as metodologias que vém sendo
utilizadas, como fatores ambientais e endégenos influem sobre o crescimento e com base na
literatura, reportamos algumas lacunas no conhecimento. Para esses ambientes sabemos que a
disponibilidade hidrica se relaciona com o crescimento em espessura, no entanto, a
temperatura alta também vem sendo reportada como fator importante. Tracos funcionais das
arvores que vegetam nesses ecossistemas, como caracteristica da madeira e fenologia foliar,
também se relacionam com a atividade cambial. Nesse estudo consideramos importante a
continuidade do conhecimento sobre o crescimento de plantas de ambientes sazonalmente
secos. Pois, é importante entender a dindmica da vegetacdo num cendrio onde as alteragdes
climdticas, como previsto pelo IPCC, podem afetar negativamente o crescimento e a

sobrevivéncia das espécies.

2.2 Introducao

A sazonalidade climatica influencia na reproducdo das plantas (MURPHY;
LUGO, 1986) e na fenologia vegetativa, como crescimento secundirio (WAGNER et al.,
2014, 2016). Entender a resposta das plantas as variagdes sazonais pode contribuir para o
entendimento sobre o ritmo do crescimento e também para predizer suas possiveis respostas a
mudancgas climaticas futuras (FONTI ez al., 2010). O crescimento secundario das plantas
arbdreas, em geral, € resultante da atividade do cambio vascular (FISCHER et al., 2019). No
caule, esse meristema tem sua origem da reativacdo do procambio entre os feixes vasculares
do eixo primdrio e da diferenciacdo de células do parénquima interfascicular (AICHINGER et
al., 2012; FISCHER et al., 2019). A producdo de novas células depende dos recursos

disponiveis no ambiente, como temperatura, luz, 4gua e nutrientes no solo (SAVIDGE, 2001).
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Essa resposta é plastica e a atividade cambial pode ser reduzida pela seca hidrica ou
congelamento no inverno (FISCHER ef al., 2019). Entretanto, para plantas de ambientes
tropicais sazonalmente secos ainda pouco se sabe sobre como os fatores ambientais afetam a
atividade cambial (ALJARO et al., 1972; AVILA et al., 1975; RAO; DAVE, 1983; TROUET
etal.,2012).

Tanto para florestas tropicais sazonalmente secas como para florestas umidas, a
precipitacdo e a radiacdo solar terrestre sdo os principais fatores climdticos que explicam a
sazonalidade de crescimento de plantas (WAGNER et al., 2014). No entanto, em uma floresta
tropical sempre verde, espécies arbdreas apresentaram maior correlacio do crescimento e
precipitacdo no periodo chuvoso, enquanto no periodo de seca a atividade cambial se
relacionou com a temperatura (PUMIJUMNONG; BUAJAN, 2013). Dessa forma, diferentes
fatores ambientais podem estar envolvidos na sinalizacao da atividade do cambio em regides
tropicais.

Na regido Amazonica, por exemplo, a sazonalidade é marcada por alagamentos
anuais, causado por periodos de maior vazante de rios Amazonicos, expressa na formacao de
anéis de crescimento (WORBES, 2014). A sazonalidade na forma¢do de madeira, indica
existéncia de fatores indutivos e inibitérios da atividade cambial em plantas de florestas
tropicais (CALLADO et al., 2014). No entanto, ndo se chegou a um consenso sobre os fatores
indutivos e existem poucos estudos sobre os fatores inibitérios do crescimento (WANG,
2020), e menos ainda sobre as plantas que ocorrem em ambientes tropicais sazonalmente
secos. Para melhor entender o crescimento de plantas que vegetam nesses ambientes, fizemos
uma revisdo integrativa dos fatores que influenciam o crescimento secundario em florestas

tropicais sazonalmente secas ao redor do mundo.
2.3 Material e Métodos

Foram levantados dados presentes nos artigos da plataforma de busca Web of Science.
O método de selecao dos artigos para compor o banco de dados desse estudo foi usando as
palavras-chave: atividade cambial (cambium activity) ou atividade cambial (cambial activity)
e floresta tropical sazonalmente secas (seasonally dry tropical forests). O c6digo usado para a
busca foram os seguintes operadores boolianos: TS= ("cambium activity" OR "cambial
activity" AND tropical forests). O segundo critério foi selecionar os artigos publicados entre
1959 e 2021, onde no total foram encontrados 150 artigos e 13 artigos de revisdao. Ainda
submetido a uma segunda triagem obtivemos 80 artigos. Foram selecionados os artigos nas

regides tropicais com foco nas sinalizacdes ambientais, hormonais e fenoldgicas da atividade
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cambial foram exclusas publicacdes em regides temperadas e voltadas a expressdo génica.
ApOs estd triagem restaram 80 artigos

Os textos foram lidos em seguida foi construida uma planilha com informagdes dos
fatores exdgenos e endégenos que foram apontados como preditores da atividade do cambio,

assim como a metodologia de coleta de dados e os principais resultados.
2.4 Resultados e Discussao

Nos ualtimos 15 anos revisados, encontramos que os estudos sobre crescimento de
plantas de florestas sazonalmente secas avangaram devido a importancia desses ecossistemas
para o estoque de carbono (WAGNER et al., 2014, 2016). De forma que explorar as respostas
das plantas ocorrentes nesses ambientes sazonalmente secos fornece dados importantes do

crescimento secundario.
2.4.1 Metodologia utilizadas nos estudos de crescimento secunddrio

As Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (STDF) constituem um ambiente com
diferentes limitacdes de recursos para os organismos vivos e as condi¢cdes estressoras variam
em ciclos anuais (BULLOCK; MOONEY; MEDINA, 1995), de o modo que as espécies
arboreas que ocorrem nessas regioes tropicais apresentam caracteristicas de resisténcia a
fatores estressores como a seca e altas temperaturas (MURPHY; LUGO, 1986). Contudo, a
forma como os pulsos hidricos anuais interferem no crescimento de espécies arbdreas ainda
sdo pouco exploradas para plantas das STDFs.

Os estudos nesses ecossistemas tém sido realizados majoritariamente em arvores.
O numero de amostras varia de acordo com o método de coleta e o tipo de pesquisa. Estudos
usando dendrometros variam de 5 a 15 individuos e coletas anatdmicas variam entre 1 e 6
individuos amostrados. Enquanto, coletas de discos de xilema chegam a mais 200 individuos.

Ao pensar no desenho amostral de estudos de crescimento secundério é
importante atentar para questdes metodoldgicas como ao nimero de individuos amostrados,
de forma que os dados sejam representativos e padronizados. Em uma revisdao Arédes-Dos-
Reis et al. (2019) apontaram a importancia de coletar em torno de 12 individuos para
pesquisas que envolvam a atividade cambial (AREDES-DOS-REIS <i>et al.</i>,
2019)(AREDES-DOS-REIS et al., 2019).

Ao estudar o crescimento de drvores usando dendrometros e andlises anatdmicas

através de microcores, Mendivelso ef al (2016) encontraram aumento da espessura do caule
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mas nao registrou atividade de crescimento em nivel celular. Em um estudo realizado em uma
floresta tropical imida, Yanez-Espinosa, Terrazas e Lopez-Mata. (2010) demonstraram que
apenas uma das 3 espécies amostradas apresentaram atividade do felogé€nio sincrona com a
cambial. No entanto, em floresta tropical timida, Stahl ef al. ( 2010), a quantidade de dgua na
casca esteve relacionada com o crescimento em didmetro. Em outro estudo, Spannl et al.
(2016), concluiram que mesmo ao retirar parte da casca antes de instalar os dendrometros,
encontraram incremento durante a estacao chuvosa e encolhimento quando se inicia a estacao
seca. Por tanto, essa variacdo no crescimento pode estar relacionada a quantidade de dgua nos
tecidos, isso pode mascarar a real taxa de crescimento quando usamos dendrometros.

Dessa forma, informacdes relativas a xilogénese ndao sdo confidveis quando
apoiadas apenas em técnicas de medi¢ao diametro do caule, pois, as plantas apresentam dois
meristemas laterais e suas atividades podem ser simultaneas. Além disso, a casca pode atuar
como tecido de reserva de &gua influenciando os dados de incremento do caule
(MENDIVELSO et al., 2016). A literatura também reporta relacio entre o floema condutor e
atividade do cambio. Marcati, Milanez e Machado (2008) observaram maior quantidade de
floema condutor quando as arvores apresentaram folhagem completa, na estacdo chuvosa. O
floema condutor mais estreito foi concomitantemente ao inicio da atividade cambial, em
dezembro, més mais quente e chuvoso (LARA; MARCATI, 2016).

Aqui, apresentamos algumas lacunas referentes aos fatores ambientais que atuam
na atividade dos meristemas laterais e ressaltamos a importancia da dgua, e da casca sob a
atividade cambial (MENDIVELSO er al., 2016). Nesses estudos a padronizagdo das
metodologias de coleta e ajuste no desenho amostral foram importantes. Além disso, as
metodologias mais precisas para descrever o crescimento intra-anual, sdo as andlises da

xilogénese.
2.4.2 Crescimento secunddrio em florestas tropicais sazonalmente secas

Em resposta a sazonalidade, as plantas podem apresentar crescimento sazonal
marcado por carateristicas anatdmicas da madeira. No final do periodo de crescimento
Brachystegia spiciformis (Fabaceae) apresentou formacdo de uma faixa de células de
parénquima terminal e formacdo de anéis de crescimento (TROUET ef al., 2012). Outras
espécies, Prosopis juliflora  (Fabaceae) e  Shinopsis brasilienses (Anacardiaceae),
apresentaram formagdo do parénquima marginal e espessamento de parede das fibras do
xilema (NOGUEIRA JR et al., 2019, 2018). Enquanto, em outra espécie, Bursera graveolens

(Burseraceae), o limite do crescimento € caracterizado por grandes células do xilema inicial e
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menores do xilema tardio (RODRfGUEZ et al., 2005). Embora as caracteristicas da anatomia
da madeira em resposta a sazonalidade ambiental podem estar associadas a filogenia das
espécies (WORBES; BLANCHART; FICHTLER, 2013), algumas plantas apresentam
resposta rapida a pequenas variagdes na precipitacdo e podem levar a formacgao de falsos anéis
de crescimento (PAGOTTO et al., 2015). Por outro lado, em plantas deciduas quando
expostas a seca prolongada espera-se a formacdo de anéis de crescimento (BRIENEN et al.,
2009).

De acordo com a literatura, o principal fator ambiental que tem sido relacionado
com o crescimento em plantas STDF é a disponibilidade hidrica (ALJARO et al., 1972;
CAMARERO; MENDIVELSO; SANCHEZ-SALGUERO, 2020; GARCIA-CERVIGON et
al., 2020; MENDIVELSO et al., 2014; NOGUEIRA JR et al., 2019, 2018; PAGOTTO et al.,
2015; PEREIRA et al., 2018; RAO; DAVE, 1983; SCHONGART et al., 2006; TROUET et
al., 2012). Em estudos de dendrocronologia em plantas da Caatinga o crescimento foi
relacionado a eventos de precipitacdo e também com o aumento da temperatura superficial do
oceano (ARAGAO; GROENENDIK; LISI, 2019; PAGOTTO et al., 2015; SCHONGART et
al., 2006). Eventos como El nifio Oscilagcdo Sul (ENOS) tém efeitos sobre a formacio de
nuvens, o que leva ao aumento do crescimento das espécies arbéreas (RODRIGUEZ ef al.,
2005).

Em regides tropicais sazonalmente secas a dgua € um recurso limitante que
direciona o ciclo de atividade primadria e alocacdo de nutrientes (MAASS; BURGOS, 2011),
ciclos fenoldgicos e de crescimento das plantas (BORCHERT, 1999). A dgua também esta
relacionada com a atividade cambial durante o periodo de reativacdo do cambio e as células
iniciais fusiformes tornam-se tirgidas (RAO; DAVE, 1983).

Embora a sazonalidade da disponibilidade hidrica esteja intimamente ligada a
duracdo da formacdo de anel de crescimento (ARAGAO; GROENENDIJK; LISI, 2019;
LOPEZ; VILLALBA, 2016; MENDIVELSO et al., 2014; NOGUEIRA JR et al., 2019;
VOLLAND-VOIGT et al., 2011). A atividade cambial € intensificada pelo aumento na
disponibilidade desse recurso (RAO; DAVE, 1983), de forma que os caules aumentam em
didmetro durante o periodo chuvoso e decrescem nos meses mais secos (GARCIA-
CERVIGON:; CAMARERO; ESPINOSA, 2017). Porém, em um estudo que usou a técnica de
microcores de madeiras, apenas 3 de 5 espécies de uma STDF do Equador apresentaram
sincronia e coincidiram com o periodo chuvoso (GARCiA—CERVIGON; CAMARERO;
ESPINOSA, 2017). O que nos leva a questionar: Quais outros fatores se relacionam com a

atividade cambial em plantas sob clima sazonalmente seco?
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Apesar da grande documentagdo da relacdo entre o crescimento e a precipitacdo
em ambientes sazonalmente secos, existem estudos que contradizem esses resultados. Por
exemplo, a espécie Cordia alliodora (Ruiz e Pav.) Oken, e Piptadenia constricta Macbride
durante o periodo de seca, quando irrigadas abundantemente ndo produziram falso anel de
crescimento (HAYDEN; GREENE; QUESADA, 2010). Dessa forma € possivel que exista
outros fatores ambientais que estejam atuando na sinaliza¢io do crescimento secunddrio, além
da disponibilidade hidrica.

Mesmo que em espécies de Mata Tropical umida (CALLADO et al., 2001), de
Floresta Subtropical Sazonal semidecidua (MARCATI; ANGYALOSSY, 2005) ou de Floresta
Tropical Seca (DUNISCH; MONTOIA; BAUCH, 2003) a maior atividade cambial aconteceu
durante o periodo chuvoso. Outros fatores como a duracdo do dia e temperatura tem sido
relacionados com a sazonalidade anual da atividade do cambio (ANDREACCI; BOTOSSO;
GALVAO, 2017; MARCATI et al., 2016; OLIVEIRA et al., 2009; YANEZ-ESPINOSA;
TERRAZAS; LOPEZ-MATA, 2010). Em um estudo experimental com espécies de Cerrado,
Lara et al. (2017) propuseram que a duracdo do dia d4 inicio a atividade cambial enquanto a
disponibilidade de chuva intensifica as divisdes. Outros autores relacionam a disponibilidade
de dgua com a variacdo interanual (ARAGAO; GROENENDIJK; LISI, 2019; MENDES et
al., 2020).

Em um estudo de dendrocronologia de 10 espécies arbéreas do Equador foi
encontrada forte relacdo do incremento com a precipitacio e fraca com temperatura (PUCHA-
COFREP; PETERS; BRAUNING, 2015). Mesmo as temperaturas extremas sendo um
potencial estressor para o crescimento de plantas (ATKIN; TIOELKER, 2003) a reativagao do
cambio correspondeu com altas temperaturas e pluviosidade (MENDIVELSO et al., 2016).
Por outro lado outros estudos associaram o crescimento a precipitacio € ndo com a
temperatura (CAMARERO; MENDIVELSO; SANCHEZ—SALGUERO, 2020;
MENDIVELSO et al., 2014).

Em algumas regides onde ocorrem SDTEF, a temperatura média chega a 30 °C em
determinados periodos do ano (SILVA et al., 2017). Modelos climéaticos preveem aumento na
temperatura nesse tipo florestal (MEIR; PENNINGTON, 2011). Além disso, atividade
cambial, também sofre influéncia da poluicdo, podendo causar o encurtamento das células
fusiformes e aumentando os raios parenquimdticos (VASCONCELLOS; CUNHA;
CALLADO, 2017). Dessa forma, conhecer as respostas da atividade cambial aos fatores
abidticos e entender como eles podem impactar nessa atividade pode ser importante para

conseguirmos predizer respostas dessas plantas frente as possiveis mudangas climaticas.
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Diante do exposto, observamos algumas lacunas sobre como os fatores abidticos
que modulam o crescimento secundario de plantas de regides sazonalmente secas ainda
persistem. Mesmo que as condi¢des climdticas locais tenham importante influéncia nas taxas
de crescimento, as espécies podem apresentar padrdes especificos de crescimento radial
(ENQUIST; LEFFLER, 2001). Possivelmente, esses pulsos de crescimento ainda estejam
associados a tracos como a caracteristica da madeira, status hidrico e fenologia, pois sdo
atributos relacionados a aptidao das espécies frente ao estresse ambiental.

2.4.3 Fatores endogenos que influem sobre o crescimento secunddrio

Espécies que apresentam diferentes caracteristicas funcionais como fenologia
foliar, adaptacdes fisioldgicas, morfoldgicas e anatdmicas podem responder de forma distinta
aos pulsos hidricos (ENQUIST; LEFFLER, 2001; MURPHY; LUGO, 1986). De forma que a
resposta de cada espécie pode variar de acordo com cada evento climatico, por exemplo,
espécies com madeira porosa difusa t€ém a atividade cambial mais prolongada em relacdo a
espécies que apresentam anel poroso (RAO; DAVE, 1983).

Quanto a densidade da madeira, individuos com a densidade de madeira mais alta
tendem a crescer em locais mais secos (CHATURVEDI; RAGHUBANSHI; SINGH, 2011).
Por outro lado, de acordo com Mendivelso et al. (2014) madeira mais densa e menos alburno
armazenam pouca agua. Esses atributos podem afetar a atividade cambial, visto que a
expansao e divisdo celular depende primariamente da dgua.

Outro atributo funcional tem se relacionado com a atividade cambial nas plantas
da STDF ¢ a fenologia foliar. Em um estudo realizado por (ALJARO et al., 1972) em regiao
semidrida ndo foi relacionada a atividade cambial com a fenologia, no entanto, a resposta
apresenta diferencas entre grupos funcionais. A atividade cambial um arbusto deciduo
(Proustia cuneifdlia) se relacionou com a disponibilidade de dgua, enquanto, no arbusto
perene (Acacia caven) diminuiu gradualmente na estacao seca (ALJARO et al., 1972).

Espécies perenes mostraram apenas uma curta interrup¢ao na atividade cambial
algumas semanas antes da troca de folhas no meio da estagdio seca (WORBES;
BLANCHART; FICHTLER, 2013). Porém espécies deciduas que ocorrem em locais secos, a
atividade cambial e a fenologia foram determinadas pela sazonalidade da chuva
(BORCHERT, 1999; WORBES; BLANCHART; FICHTLER, 2013). Por outro lado, as
espécies que armazenam dgua no caule, o cambio se torna inativo lentamente formando
madeira tardia, com células menores de paredes espessas (WORBES; BLANCHART;
FICHTLER, 2013).

Os padroes de crescimento e fenologia sdo respostas aos fatores limitantes
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encontrados no ambiente onde as espécies estao vegetando (BORCHERT, 1999). Ao
comparar o crescimento de plantas de regides Tropicais Sazonalmente Secas com diferentes
disponibilidades hidricas na India, Rajput e Rao (2001) encontraram que a reativagio do
cambio na regido mais Umida aconteceu com o surgimento de novas folhas, enquanto na
floresta seca comegcou um més apds a brotacdo vegetativa. De acordo Rie Trouet et al. (2012)
o atraso da regido mais seca pode estar ligada a uma estratégia adaptativa em relacdo a
seguranga hidrica da planta sob estresse hidrico.

O brotamento foliar no geral estd relacionado com a alta precipitacdo e ao balanco
hidrico (BORCHERT, 1999; MENDIVELSO et al., 2016), no entanto depende das limitacdes
de dgua no sistema (WAGNER et al., 2016). De forma que em uma regido mais umida, as
folhas completamente expandidas e a formagdo de xilema em espécies semideciduas
sobrepuseram o periodo mais umido (MENDIVELSO et al., 2016). Wagner et al. (2016)
encontraram que o recurso hidrico em regides imidas ndo foi limitante para o crescimento e
este foi afetado pela temperatura maxima que reflete a disponibilidade de energia solar
disponivel ou insolagdo didria (WAGNER et al., 2016).

No entanto, as espécies brevifolhas que ocorrem em ambientes com
disponibilidade hidrica trocam suas folhas durante o periodo seca sazonal e a atividade
cambial pode ser continua ao longo do ano (BORCHERT, 1999). Porém, em regides mais
secas a capacidade fotossintética € altamente dependente da disponibilidade hidrica
(WAGNER et al., 2016) e por isso, tanto a fenologia quanto a atividade cambial sdo altamente
determinadas pela sazonalidade da chuva (BORCHERT, 1999). Plantas que crescem em
ambiente seco podem possuir menor periodo de crescimento em relacdo as que vegetam em
ambiente mais imido (VOLLAND-VOIGT et al., 2011). Como o aferido por Mendivelso et
al. (2016), na regido mais seca o periodo de crescimento comegou no meio da estagdo
chuvosa quando as folhas estavam completamente expandidas. Isto pode refletir um
mecanismo que garanta a seguridade hidrica. Exemplo disso, é o que acontece com Tabebuia
chrysantha (Bignoniaceae) que utiliza reservas de dgua do solo e perdem as folhas quando
vegetam em ambiente mais seco (VOLLAND-VOIGT et al., 2011). No entanto, ja foi
reportado que o estimulo para o inicio da atividade cambial pode ser hormonal pois acontece
com o brotamento de folhas jovens e a intensificacdo com o aumento da chuva (RAO; DAVE,
1983).0 status hidrico envolve a relagdo de equilibrio entre a absorcao de dgua pelas raizes e
a perda pela transpiracdo estando relacionado a sazonalidade das drvores da STDF
(BORCHERT, 1999). Dessa forma, a atividade cambial se relaciona com status hidrico da

arvore, como um possivel mecanismo de proteger o tecido contra ocorréncia de chuvas
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irregulares (TROUET et al., 2012) e espécies deciduas t€ém o potencial hidrico negativo na
época seca (BORCHERT, 1999). No entanto, em um estudo recente de dendrocronologia em
quatro espécies de diferentes fenologia foliar apresentaram resposta homogénea de
crescimento a precipitacao (ARAGAO; GROENENDIJK; LISI, 2019). Esses resultados
mostraram que ainda ndo estd claro como as caracteristicas intrinsecas das espécies arbodreas
podem contribuir para diferentes respostas no crescimento secundario. Estudos comparativos
mais detalhados entre as diferentes caracteristicas funcionais (anatomia da madeira, status
hidrico, fenologia foliar) e as variagdes no crescimento secundério ainda sdo necessarios.

Em florestas tropicais imidas, a resposta cambial ainda pode variar em fun¢do do
estrato que a espécie ocupa na floresta (YANEZ-ESPINOSA; TERRAZAS; LOPEZ-MATA,
2006) e das respostas fenologicas (YANEZ—ESPINOSA; TERRAZAS; LOPEZ—MATA,
2010). Para espécies de dossel, durante a primavera e verao, o aumento do comprimento do
dia, da temperatura médxima e temperatura média do dossel se relacionaram com a atividade
cambial. Enquanto para espécies de sub-bosque, a atividade do cdmbio iniciou com 0 aumento
da intensidade de luz e posteriormente houve um incremento das divisdes com o aumento da
pluviosidade, umidade do solo, umidade relativa e temperatura no sub-bosque (YANEZ-
ESPINOSA; TERRAZAS; LOPEZ-MATA, 2006). Além dos fatores microclimaticos os
autores verificaram que o periodo de atividade do cambio esteve associado com a emergéncia
de novas folhas (YANEZ-ESPINOSA; TERRAZAS; LOPEZ-MATA, 2010). Dependendo do
ambiente em que as plantas estejam inseridas, os fatores ambientais que afetam a resposta

funcional podem variar.
2.4.4 Estudo da atividade cambial no Brasil

No Brasil, a maior parte dos estudos realizados concentram nas regides de Mata
Atlantica e Cerrado, até o momento nenhum trabalho utilizando anatomia cambial foi
produzido na Caatinga. As metodologias mais utilizadas é o acompanhamento dos periodos de
atividade e dorméncia do cambio através da observagdo histolégica do tecido cambial e,
algumas vezes, podem ser aliadas a dendrocronologia. Além disso, dois trabalhos fizeram a
andlise usando a andlise da impressao na madeira (Tabela 1).

Na revisdo de Callado et al. (2014) foram apontados os principais desafios para o
estudo da atividade cambial. Aqui os retomo: saber quantos individuos devem ser amostrados,
em quais pontos da circunferéncia, qual a periodicidade ideal, quanto tempo de desenho
experimental deve durar, quais os aspectos ambientais e bioldgicos devem ser monitorados

simultaneamente e como determinar efetivamente os periodos de atividade e dorméncia do
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cambio.

Tabela 1 — Publicacdes brasileiras envolvendo atividade cambial.

Métodos N° de trabalhos Citacdes
Meétodos de analise 10 CALLADO et al., 2001; LARA et al., 2017;
histolégica do cambio MARCATI et al., 2016; PACE; LOHMANN;

ANGYALOSSY, 2009 MARCATT;
ANGYALOSSY, 2005; LARA; MARCATI,
2016; (AREDES-DOS-REIS et al., 2019;
BOSIO; ROSSI; MARCATI, 2016; DE
VASCONCELLOS; DA CUNHA;
CALLADO, 2017; MARCATI; MILANEZ;
MACHADO, 2008; BUDZINSKI et al., 2016

Meétodos de analise 2 ANDREACCI; BOTOSSO; GALVAO, 2017;
histolégica do cambio LOPES; DE SOUZA; DE ALMEIDA, 2017.
+ dendrocronologia
Anélise histologica das 2 OLIVEIRA et al., 2009; LISI et al., 2008
impressoes da atividade
na madeira

Atualmente podemos indicar alguns estudos que discutem os desafios levantados
por Callado et al. (2014). Em seu estudo Arédes-dos-reis et al. (2019) sugere que sejam
amostrados 12 individuos da espécie estudada, para que seja possivel estabilizar os valores de
atividade cambial. Também demonstraram que ndo existe varidncia significativa para a
amostragem em torno a circunferéncia do caule. Em um estudo anterior, os autores
recomendaram amostragens mensais ou semanais, pois a diferenciagcdo celular ocorre em um
curto espaco de tempo, assim como ressaltou a importancia de estudos de longa duracao
(CALLADO et al., 2013). Outro ponto importante ressaltado € a importancia de diversificar
as fitofisionomias estudadas assim como os métodos utilizados (CALLADO et al., 2014).

2.5 Consideracoes finais

Nosso trabalho revisou pontos importantes que vém sendo abordados na literatura
sobre a atividade cambial. Embora as plantas ocorrentes nas florestas tropicais sazonalmente
secas sejam resilientes ao déficit hidrico (MAASS; BURGOS, 2011), algumas questdes ainda
precisam ser melhor esclarecidas. Por exemplo: Como a precipitacdo e a temperatura atuam
na regulacdo da atividade cambial? Quais outros fatores atuam sobre a atividade cambial de

plantas de ambientes tropicais sazonalmente secos? Algumas respostas foram mostradas nos
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trabalhos realizados no cerrado brasileiro, porém, as condi¢des ambientais onde ocorre
vegetacdo sobres influéncia de climas sazonais sdo muito varidveis e estudos em regides onde
a severidade ambiental € marcada por longos periodos de seca, curtos pulsos hidricos, altas
temperaturas, altas taxas de evapotranspiracdo e fotoperiodo com pouca variagdo ainda
precisam avanc¢ar muito € permanece como lacuna do conhecimento, especialmente plantas da
Caatinga. Considerando que as mudangas climdticas preveem aumento da temperatura e
reducdo das precipitacoes (IPCC, 2021; MEIR; PENNINGTON, 2011) é esperado o
agravamento o déficit hidrico nessas regides onde disponibilidade hidrica € limitante e a forte
radiacdo e temperatura sdo fatores de estresse para as plantas.

Outra abordagem que demanda mais estudos é entender como se d4 atividade
cambial em plantas de diferentes grupos funcionais das espécies arbdreas de regides
semidridas. Por exemplo, plantas de baixa densidade de madeira, em geral, possuem grande
quantidade de dgua e carboidratos armazenados em seu caule, em contraste ao que ocorre em
muitas espécies de alta densidade de madeira. No semidrido brasileiro, onde ocorre a
Caatinga, algumas poucas espécies sdo sempre verdes e a maioria enquadram nos grupos
caducifélias precoces e caducifélias tardias. No entanto, continua como uma lacuna
importante estudos comparativos que nos leve a entender como a atividade cambial e o
crescimento dessas espécies respondem a sazonalidade e aos fatores abidticos. Outra
abordagem que precisa ser avaliada é como a atividade do felogénio e o préprio tecido da
casca se correlaciona com a atividade cambial. Assim ressaltamos a necessidade de pesquisas

que possam trazer a luz resposta para tais questoes.
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3 CAPITULO 2 - THE DYNAMICS OF CAMBIAL ACTIVITY RELATED TO
PHOTOPERIOD, TEMPERATURE, AND PRECIPITATION IN TWO Cordia L.
SPECIES OF THE BRAZILIAN SEMIARID.

Publicado na revista Flora: Morphology, Distribution, Functional Ecology of Plants no

ano de 2023.
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4 CONSIDERA COES FINAIS

Nesse trabalho revisamos os principais pontos referentes a atividade cambial de
espécies que ocorrem em ambientes sazonalmente secos. Nesse estudo encontramos que, além
da disponibilidade hidrica, fatores como fotoperiodo e temperatura também regulam a
atividade cambial. A literatura também vem reportando a influéncia de fatores endégenos na
regulacdo da atividade cambial, como fenologia e densidade da madeira.

Verificamos também, em duas espécies de ambientes com diferentes disponibilidades
hidricas distintas, que a disponibilidade hidrica dias longos e temperatura média influenciam a
atividade cambial. Eventos de seca e de aumento da temperatura, por tanto, podem sessar as

divisdes cambiais, 0 que impacta o crescimento e a sobrevivéncia das drvores.
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