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RESUMO 

Cenários climáticos futuros preveem aumento na temperatura e diminuição na quantidade de 

precipitação nas regiões mais secas. Secas extremas ocasionarão o aumento das taxas de 

mortalidade de plantas, o que potencialmente afetará a composição e a estrutura das comunidades. 

Compreender como as plantas jovens respondem ao aumento da seca é importante para auxiliar no 

entendimento de como as plantas responderão ao aumento de seca devido às mudanças climáticas. 

Além de possibilitar a identificação de quais espécies serão mais vulneráveis às mudanças 

climáticas. Investigamos quais são os mecanismos de sobrevivência à seca de plantas jovens de 13 

espécies arbóreas que ocorrem em ambientes sob clima tropical sazonalmente seco. Tais espécies 

apresentam diversas respostas fenológicas e fisiológicas, sendo agrupadas em grupos funcionais 

distintos. Selecionamos plantas jovens e simulamos um evento de seca extrema de 214 dias em 

casa de vegetação. Analisamos quais traços da planta estão relacionados com a capacidade de 

resistir à seca e a importância de caules verdes e órgãos de reserva subterrâneos no balanço de 

carbono e na capacidade de recuperação à seca. Também avaliamos os traços que influenciam a 

longevidade foliar (LF), nosso indicador de resistência à seca, mensuramos a biomassa, o conteúdo 

relativo de água nas porções raiz, caule e folhas; a concentração de carboidratos não estruturais 

(CNE) na raiz e no caule, taxa fotossintética, condutância estomática, potencial hídrico na 

madrugada e ao meio dia, transpiração, eficiência instantânea no uso da água, e eficiência intrínseca 

no uso da água. Nossos resultados demonstraram que a LF é influenciada por todos os traços 

analisados, e que a maior resistência à seca foi influenciada por caracteres relacionados às reservas 

de água na folha e de CNE no caule. Demonstramos também que a associação dos traços funcionais 

caules fotossintéticos, órgãos de reserva subterrâneos e baixa densidade de madeira – estratégia de 

recuperação pós-seca – possibilitam o aumento da reserva de CNE, o que permitiu a sobrevivência 

após seca extrema das plantas com tais características. As plantas jovens de espécies que 

apresentam maior resistência à seca, ou seja, LF maior, e que possuem estratégias de recuperação 

pós-seca potencialmente serão as menos vulneráveis à seca em função das mudanças climáticas. 

Palavras-chave: Caules fotossintetizantes. Longevidade foliar. Mudanças climáticas. Órgãos de 

reserva subterrâneos. Resistência à seca. 
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ABSTRACT 

Future climate scenarios predict an increase in temperature and a decrease in precipitation. Extreme 

droughts will lead to increased plant mortality rates and such events will potentially affect the 

composition and structure of communities. Understanding how saplings respond to increased 

drought is important to help understand how plants will respond to increased drought due to climate 

change. In addition, it enables the identification of which species will be most vulnerable to climate 

change. We investigated which are the drought survival mechanisms of 13 species saplings that 

occur in tropical seasonally dry climate. These species present diverse phenological and 

physiological responses, being grouped in different functional groups. We select saplings and 

simulated an extreme drought event of 214 days in a greenhouse. We analyzed which plant traits 

are related to the drought resistance ability and the importance of green stems and underground 

reserve organs in the carbon balance and drought recovery capacity. As well, we evaluated the traits 

that influence leaf longevity (LF), our indicator of resistance to drought. We measured biomass, 

relative water content in the fractions root, stem and leaf; and non-structural carbohydrate 

concentration (NSC) in root and stem, photosynthetic rate, stomatal conductance, predawn and 

midday water potential, transpiration, instantaneous efficiency in water use, and intrinsic efficiency 

in water use. Our results demonstrated that LF is influenced by all the traits analyzed, and that the 

higher resistance to drought was influenced by reserves of leaf water and NSC in stem. We also 

demonstrated that the combination of the functional traits photosynthetic stems, underground 

storage organs and low wood density enables the increasing reserve of NSC, which allowed the 

survival after extreme drought of the plants with such traits. Species that are more resistant to 

drought, that is, longer LF, and that have post-drought recovery strategies will potentially be the 

least vulnerable to drought due to climate change. 

Keywords: Climate changes. Drought resistance. Leaf longevity. Photosynthetic stems. 

Underground storage organs. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

Eventos de seca causam altas taxas de mortalidade em plantas de diversos ecossistemas, 

incluindo desde clima temperado sazonalmente seco (e.g. BRESHEARS et al., 2005) aos trópicos 

de clima úmido (e.g. PHILLIPS et al., 2009; SANTIAGO et al., 2016). O aumento na frequência 

global de eventos de mortalidade induzidos pela seca têm sido argumentado como evidência de 

vulnerabilidade de espécies arbóreas às mudanças climáticas (ALLEN et al., 2010; SETTELE et 

al., 2014). Em regiões onde a variação climática histórica é pequena, como nos trópicos úmidos, a 

exposição a eventos de seca severa e aumento na temperatura potencialmente aumentará a 

mortalidade de táxons menos tolerantes à seca (DA COSTA et al., 2010). Por outro lado, mesmo 

em regiões com grandes variações climáticas históricas e cuja flora é tolerante à seca (e.g. em 

ecossistemas áridos e semiáridos), o risco de eventos de seca extrema intensificarem a mortalidade 

é alto (REICHSTEIN et al., 2013). Os mecanismos de mortalidade induzidos pela seca, do tipo 

fome de carbono – fechamento dos estômatos aliado a demanda metabólica contínua – e falha 

hidráulica – interrupção da coluna de água dentro do sistema condutor –, têm sido amplamente 

investigados (ALLEN et al., 2017; MCDOWELL et al., 2008; MCDOWELL et al., 2011; 

MCDOWELL et al., 2013). No entanto, outra forma de avaliar os efeitos do aumento da aridez é 

através da análise dos traços das estratégias de sobrevivência à seca (MARTIN-STPAUL; 

DELZON; COCHARD, 2017; MIRANDA et al., 2010), que permite identificar quais espécies 

serão mais afetadas e quais serão menos vulneráveis às secas futuras, previstas em cenários de 

mudanças climáticas. 

Sabemos que plantas de ambientes tropicais sazonalmente secos apresentam diferentes 

estratégias funcionais de sobrevivência às condições estressantes (CHOAT et al., 2005; 

PIVOVAROFF et al., 2016). As estratégias funcionais resultam da combinação de determinados 

traços (WESTOBY et al., 2002). Dentre os traços envolvidos nas estratégias de sobrevivência à 

seca em plantas estão densidade da madeira (BORCHERT, 1994), deciduidade foliar na seca, 

caules verdes fotossintetizantes (SANTIAGO et al., 2016), regulação da transpiração e do potencial 

hídrico da planta (ENGELBRECHT; KURSAR; TYREE, 2005; KNAPP et al., 2002; TYREE; 

EWERS, 1991), investimento em órgãos de reserva (SALA; WOODRUFF; MEINZER, 2012), 

além da capacidade das plantas recuperarem determinadas funções após eventos de seca (VAN 

RUIJVEN; BERENDSE, 2010). A capacidade de recuperação é expressa pela rebrota dos tecidos 
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acima do solo (BOND; MIDGLEY, 2001) e envolve o reestabelecimento das relações hídricas, 

metabolismo do carbono e/ou biomassa da planta (YIN; BAUERLE, 2017). A capacidade de 

rebrota é essencial para manutenção de populações nos estádios iniciais (BOND; MIDGLEY, 

2001). Entretanto, sua função tem sido negligenciada, apesar de ser importante para entender as 

potenciais respostas das plantas às mudanças climáticas. 

A longevidade foliar é uma característica integradora de resistência à seca e está relacionada 

ao uso da água e ao crescimento das plantas (BLONDER et al., 2011; MUNNÉ-BOSCH; 

JUBANY-MARÍ; ALEGRE, 2001; MUNNÉ-BOSCH; ALEGRE, 2004; WRIGHT et al., 2004). 

Diferenças interespecíficas na longevidade foliar estão relacionadas às variações nas características 

fisiológicas e estruturais das folhas (REICH; WALTERS; ELLSWORTH, 1997), incluindo taxas 

de assimilação de carbono (WRIGHT et al., 2004), e características da madeira (BORCHERT, 

1994; LIMA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015). A madeira exerce diversas funções, como o 

suporte mecânico, a condução de água ao longo do contínuo solo-planta-atmosfera, e o estoque de 

água e nutrientes (CHAVE et al., 2009; PRATT et al., 2007). Espécies com baixa densidade de 

madeira apresentam deciduidade precoce, enquanto em espécies com alta densidade as folhas 

podem ser precoces, tardias ou sempre-verdes (BORCHERT, 1994; LIMA et al., 2012; OLIVEIRA 

et al., 2015). Embora diversos estudos tenham investigado a influência da densidade de madeira na 

longevidade foliar (BORCHERT, 1994; LIMA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015), pouca 

atenção tem sido dada aos demais traços específicos, como biomassa e concentração de 

carboidratos não estruturais (CNE), das espécies que podem influenciar na resposta fenológica da 

planta. 

 Caules verdes fotossintéticos contribuem para o balanço geral de carbono na planta 

(SAVEYN et al., 2010) e são considerados uma das características de sobrevivência à seca 

(SANTIAGO et al., 2016). Em espécies decíduas, os caules fotossintetizantes mantém a atividade 

fisiológica, mesmo quando o suprimento de fotoassimilados das folhas cessa devido à queda foliar 

(CERNUSAK; CHEESMAN, 2015). A fotossíntese no caule constitui uma fonte intermediária de 

NSC capaz de suprir demandas energéticas locais (BAERDEMAEKER et al., 2017). Caules verdes 

aumentam a produção de CNE que, quando excede as demandas metabólicas, tal aumento contribui 

para o estoque de reservas (SAVEYN et al., 2010). Em condições de seca, as reservas de CNE são 

essenciais para a sobrevivência, pois tamponam a insuficiência da atividade fotossintética foliar e 

também participam da osmorregulação e do funcionamento hidráulico (O’BRIEN et al., 2014). 
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Portanto, plantas que apresentam investimento em órgãos de reserva são capazes de acumular maior 

quantidade de CNE, água e outros nutrientes importantes na rebrota e na recuperação após 

distúrbios, como secas extremas (CHAPIN; SCHULZE; MOONEY, 1990; FALLAS-CEDEÑO et 

al., 2010; POORTER; KITAJIMA, 2007; TISSUE; WRIGHT, 1995; ZIMMERMAN; 

WHIGHAM, 1992). 

Além de suprirem as demandas ao longo do desenvolvimento (SALA; WOODRUFF; 

MEINZER, 2012), os órgãos de reserva também suprem  as demandas em condições estressantes 

(FALLAS-CEDEÑO et al., 2010). O crescimento a partir das reservas armazenadas ocorre tanto 

na parte aérea, produção de folhas novas e rebentos, como abaixo do solo, investimento em 

biomassa do sistema radicular (BORCHERT, 1994; POORTER; MARKESTEIJN, 2007). Durante 

o período de seca, a concentração de CNE no caule e nas raízes das plantas pode aumentar devido 

à alocação preferencial para reservas e não para crescimento (CARPENTER; PEZESHKI; 

SHIELDS, 2008; DUAN et al., 2013; GALVEZ; LANDHÄUSSER; TYREE, 2011; GARCÍA-

SÁNCHEZ et al., 2007) ou diminuir devido ao consumo para manutenção metabólica 

(FRIEDLINGSTEIN et al., 1999; HARTMANN et al., 2013; HARTMANN; ZIEGLER; 

TRUMBORE, 2013; MITCHELL et al., 2013; MYERS; KITAJIMA, 2007). Aumento ou 

diminuição nas concentrações de CNE estão relacionadas às diferentes estratégias de resistência à 

seca. No entanto, trabalhos vem mostrando que plantas jovens com reservas iniciais maiores de 

CNE aumentam as chances de sobrevivência durante o período seco (KOBE, 1997; MYERS; 

KITAJIMA, 2007). Assim, plantas jovens com estratégias que permitem armazenamento de 

quantidades maiores de CNE terão maiores chances de sobrevivência sob condições extremas, 

como a seca. 

Assim como os CNE, o estoque de água também é importante para a sobrevivência das 

plantas em ambientes com limitação hídrica (SMEDT et al., 2012; VAN DEN BILCKE et al., 

2013; WÜRTH et al., 2005). A água armazenada funciona como fonte secundária para transpiração 

foliar (MEINZER et al., 2010; SCHOLZ et al., 2008). Além disso, reduz os efeitos das limitações 

estomáticas sobre a fotossíntese durante a seca, pois mantém o potencial hídrico da planta 

relativamente constante (BUCCI et al., 2004; SANTIAGO et al., 2004), e protege a planta contra 

os danos resultantes da escassez de água no solo (ARABZADEH, 2012), o que resulta em maiores 

taxas de crescimento (CARRASCO et al., 2015). 
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Diante de cenários de mudanças climáticas futuras, determinar as respostas das plantas ao 

aumento da seca ajuda a preencher a lacuna sobre quais espécies serão mais resilientes às secas, 

isto é, as mais prováveis de sobreviver. Tais cenários futuros resultarão em mudanças na 

composição e estrutura das comunidades, principalmente em ambientes tropicais sazonalmente 

secos. Alterações na composição de espécies podem mudar a densidade média da madeira de um 

local, e isso ocasionará mudanças significativas no estoque de carbono florestal (BUNKER et al., 

2005). Nesta tese, investigamos quais são os mecanismos de sobrevivência à seca de plantas jovens 

de espécies arbóreas que ocorrem em clima tropical sazonalmente seco. Examinamos esses 

mecanismos em dois níveis, o primeiro compreendeu a planta toda – a influência de traços 

relacionados ao contínuo raiz-caule-folha sobre a longevidade foliar –, uma análise mais geral da 

resistência à seca. No outro nível, analisamos caracteres mais refinados, compreendendo um nível 

de órgãos – associação de caules verdes e órgãos de reserva subterrâneos –, para averiguar a 

capacidade de recuperação após a seca das plantas jovens. 

No capítulo 1, investigamos como os caules verdes e os órgãos de reserva subterrâneos 

contribuem no balanço de carbono e na recuperação pós-seca de plantas jovens de espécies 

decíduas na seca. Propomos a hipótese que caules verdes e órgãos de reserva subterrâneos são 

traços chave para a manutenção de um balanço de carbono positivo e rebrota após seca extrema. 

Comparamos biomassa, conteúdo relativo de água e concentração de CNE no período quando as 

plantas jovens estavam sem a fonte de carbono foliar e após seca extrema. No capítulo 2, 

investigamos quais traços da planta jovem estão relacionados com a capacidade de resistir à seca. 

Esperamos que os traços relacionados à capacidade de retenção hídrica e biomassa fossem os 

principais determinantes da maior longevidade foliar. Assumimos como hipótese que a resistência 

à seca está ligada a variáveis estruturais da planta e à sua capacidade de manter uma reserva 

energética. Avaliamos a influência dessas variáveis sobre a longevidade foliar das plantas jovens 

para identificarmos quais traços estão diretamente ligados à resistência à seca.  
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

As espécies com estratégia de recuperação pós-seca – associação de caules verdes, baixa 

densidade de madeira e órgãos de reserva subterrâneos – apresentaram aumento na concentração 

de NSC após seca extrema e foram as únicas a rebrotarem após esse período. As espécies sem essa 

estratégia de recuperação após pós-seca, potencialmente, serão as mais susceptíveis às secas 

climáticas futuras. 

 A maior resistência à seca, expressa como longevidade foliar, foi influenciada por traços 

ligados às reservas de água na folha e aos carboidratos não estruturais presentes no caule. 

Entretanto, os traços que diminuíram a longevidade foliar, ou seja, baixa resistência à seca, estão 

relacionados à eficiência das trocas gasosas. O investimento em raiz não prolongou a longevidade 

das folhas, ao contrário do exposto na literatura. 

As espécies que possuem traços que aumentam a resistência à seca, conteúdo relativo de 

água nas folhas (CRAf), carboidratos não estruturais no caule (CNEc) e na raiz (CNEr), e traços que 

possibilitam a recuperação da planta após seca extrema, caules verdes, baixa densidade de madeira 

e órgãos de reserva subterrâneos, são as que apresentaram maiores taxas de sobrevivência em 

experimentos de secas extremas. Isso indica que espécies com a junção dessas duas estratégias – 

resistência à seca e recuperação pós-seca – potencialmente, serão as menos afetadas sob condições 

climáticas futuras. Nossos resultados ajudaram a identificar espécies resistentes à secas futuras, as 

quais poderão ser utilizadas em esforços de restauração em ambientes semiáridos tropicais. 
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