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RESUMO

Explicar a coexisténcia de espécies de plantas é ainda bastante controverso, visto que exigem o
mesmo conjunto de recursos ambientais. Em condicdes abioticas severas, embora teoricamente
o filtro ambiental selecione espécies filogeneticamente aparentadas o compartilhamento de
recursos limitantes provavelmente se deve a divergéncia funcional em estratégias que reduzam
o efeito de interagdes competitivas e possibilitem a coexisténcia. O recurso agua € considerado
o principal limitante em regides tropicais sob climas aridos e semiaridos. Estudar a arquitetura
hidraulica de espécies congéneres codominantes e coocorrentes nesses ambientes pode ajudar
a compreender que estratégias de uso diferencial da &gua possibilitam o estabelecimento e
coexisténcia. Foram estudadas as espécies Mimosa tenuiflora (Willd) Poir.,e Mimosa
caesalpiniifolia Benth., ambas abundantes e coocorrentes na vegetacdo de caatinga, area de
semiarido do Nordeste do Brasil. Foram analisados a area foliar especifica, a massa foliar por
area, a densidade da madeira, a anatomia do xilema de caule e ramo, a condutividade hidraulica
potencial, o potencial hidrico foliar e as trocas gasosas, e a resisténcia do xilema a cavitacao e
ao embolismo. As espécies apresentaram densidade de madeira semelhante, porém a anatomia
do xilema do caule mostrou que M. tenuiflora tem maior densidade de vasos e maior média
ponderada de didametros. As duas espécies apresentam diferencas na arquitetura e
funcionamento hidraulico e na sensibilidade estomética ao estresse hidrico. Mimosa tenuiflora
é sempre verde, apresenta comportamento anisohidrico e arquitetura hidraulica indicativa de
transporte hidraulico mais seguro, e maior resisténcia a seca. Consequentemente, essa espéecie
consegue manter as folhas no periodo de maior estresse hidrico. Mimosa caesalpiniifolia é
decidua, apresenta comportamento isohidrico e arquitetura hidraulica indicativa de transporte
hidraulico mais eficiente e mais vulnerdvel a seca. Assim, demonstramos que espécies
filogeneticamente aparentadas, que coocorrem em ambientes com forte filtro ambiental, para

coexistir devem divergir funcionalmente e, portanto, ndo ha conservagdo filogenética de nicho.

Palavras-chave: Caatinga. Fabaceae. Arquitetura hidraulica. Condutividade hidréaulica..

Competicéo interespecifica. Anatomia de xilema.



ABSTRACT

Explain the coexistence of plant species is still very controversial, since they require the same
set of environmental resources. In severe abiotic conditions, although theoretically
environmental filter select phylogenetically closely related species sharing the limiting resource
is likely due to functional divergence in strategies to reduce the effect of competitive
interactions and enable coexistence. The water resource is considered the main limitation in
tropical climates in arid and semiarid. Study the hydraulic architecture of congeneric species
and codominant co occurring these environments can help you understand which strategies
differential use of water and allow the establishment coexist. We studied Mimosa tenuiflora
(Willd) Poir., And Mimosa caesalpiniifolia Benth., Both abundant and co occurring in caatinga,
semi-arid area of Northeast Brazil. We analyzed the specific leaf area, leaf mass per area,
density of the wood, the anatomy of the stem xylem and branch hydraulic conductivity
potential, leaf water potential and gas exchange, and the resistance of the xylem Cavitation and
embolism. Species showed similar wood density, but the anatomy of the stem xylem showed
that M. tenuiflora has higher vessel density and higher weighted average diameters. The two
species differ in architecture and operating hydraulic and stomatal sensitivity to water stress.
M. tenuiflora is always green, exhibits behavior indicative anisohidrico and hydraulic
architecture hydraulic transport safer, and greater resistance to drought. Consequently, this
species can keep the leaves in the period of greatest water stress. Mimosa caesalpiniifolia is
deciduous, exhibits behavior indicative isohydric and hydraulic architecture hydraulic transport
more efficient and more vulnerable to drought. Thus, we demonstrate that phylogenetically
closely related species, which coocorrem in environments with strong environmental filter for

coexist must differ functionally and therefore there is no phylogenetic niche conservation.

Keywords: Caatinga. Fabaceae. Hydraulic architecture. Hydraulic conductivity. Interspecific

competition. Anatomy of xylem.
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1 INTRODUCAO

As espécies vegetais utilizam o mesmo conjunto de recursos ambientais como agua,
CO2, luz, macro e micronutrientes (GRUBB, 1977; SILVERTOWN, 2004). Diferencas
funcionais e ecofisiologica, denominadas de divergéncias adaptativas (LEIGH, 2007), s&o
utilizadas para explicar a coexiténcia interespecifica (GRIFFIN; SILLIMAN, 2011), pois
especies diferentes podem respondem de forma distinta as variacbes ambientais (FINE et al.,
2004). Yamasaki et al. (2013) especularam que a coexisténcia de um par de espécies congéneres
ndo é possivel devido a segregacao de nicho em relacdo as condi¢des de luz.

Ambientes sob climas aridos e semiaridos estdo sob baixa precipitacdo e a
disponibilidade hidrica ocorre em forma de pulsos (CHESSON et al.,, 2004; OGLE;
REYNOLDS, 2004; REYNOLDS et al., 2004). A conservacao filogenética de nicho das
espécies que ocorre nesses ambientes € explicada pelo mecanismo de filtragem ambiental e
sugere agregacdo filogenética (CAVANDER- BARES et al., 2006). Entretanto, a coexisténcia
de espécies congéneres na natureza é considerada rara, e a competicdo pode ser o fator limitante
(BELTRAN et al., 2012). Savage e Cavander-Bares (2011) afirmaram que, em habitats que
enfrentam periodos de disponibilidade de 4gua limitada, espécies funcionalmente distintas em
relacdo ao uso da dgua podem ser mais propensas a coocorrer. O uso diferencial dos recursos é
0 mecanismo que pode explicar a coexisténcia de espécies aparentadas (TILMAN, 1977).
Beltran et al. (2012) explicaram que a essa coexisténcia se deve a divergéncia de tracos que tém
relevante funcdo de captacdo e utilizacdo dos recursos e, consequentemente, reduz a
sobreposicao dos nichos e a intensidade do processo de competicao.

Quando o recurso limitante é a dgua, a divergéncia adaptativa pode ser observada
através da dinamica fenoldgica que reflete a variacdo temporal na utilizacdo dos recursos
(CHESSON et al., 2004), e da arquitetura e funcionamento hidraulico das espécies (SPERRY
et al., 2002). Neste caso, 0 estabelecimento e a permanéncia das espécies vegetais podem ser
dependentes da capacidade de conducao hidrica e da resisténcia a cavitagcdo e a0 embolismo
(SPERRY; TYREE, 1990; TYREE et al., 1993).

A transicdo subita da &gua contida no xilema do estado fisico liquido para vapor,
denominado cavitacdo (TYREE; SPERRY, 1989) tem como consequéncia direta o embolismo,
que € a interrupgdo da conducéo hidrica no conduto xileméatico (HACKE; SPERRY, 2001).
Esse processo implica na redugdo ou perda da condutividade nos vasos Xileméticos e pode
provocar ressecamento do tecido condutor e a consequente reducdo das taxas de crescimento e

sobrevivéncia da planta (TYREE; SPERRY, 1989). A resisténcia a embolia € uma propriedade
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bastante varidvel entre as espécies e é determinada pela diferenca na estrutura do xilema
(CHOAT et al., 2012). Assim, representa uma caracteristica importante para definir os limites
de tolerancia a seca das espécies lenhosas (CHOAT et al., 2012). Quanto mais tolerante for a
planta a seca, maior devera ser a sua capacidade de resistir as altas pressées negativas sem que
ocorra cavitagdo e maior devera ser a carga interna nas paredes do duto xilematico (HACKE et
al., 2001).

A area tropical semiarida do Brasil ocupa aproximadamente 10% da area geografica
do pais e abrange principalmente a regido Nordeste (REDDY, 1983; BARBOSA; HUETEA,;
BAETHGEN, 2006). A Woody savanna formation (WOODWARD et al., 2004) ¢é a vegetacdo
predominante, conhecida regionalmente por caatinga (ANDRADE-LIMA, 1981). A familia
Leguminosae € uma das mais abundantes na regido (QUEIROZ, 2009; LIMA; MANSANO;
ARAUJO, 2012). O género Mimosa é monofilético e compartilha ancestral comum recente
(SIMON et al., 2011), e conforme Simon e Proenca (2000), suas espécies estdo intimamente
relacionadas entre si. Espécies estreitamente relacionadas compartilham uma série de
caracteristicas moleculares, anatdbmicas, morfoldgicas e ecoldgicas (JUDD et al., 2002). Assim,
as espécies do género Mimosa que ocorrem no semiarido brasileiro, potencialmente, devem
apresentar conservacao filogenética de nicho e ser funcionalmente semelhantes (WEBB et al.,
2002).

Assumindo que espécies filogeneticamente relacionadas compartilham
caracteristicas similares (JUDD et al., 2002) mas a competi¢cdo limita a coocorréncia
(BELTRAN et al., 2012), espera-se que em ambientes com restrices do recurso agua, espécies
congéneres coocorrentes devem divergir quanto aos atributos que reflitam a absorcéo e
utilizacdo da agua, como fenodinamica foliar, arquitetura e funcionamento hidraulico. Para
testar essa hipotese, foram selecionadas duas espécies do género Mimosa que coocorrem em
area de vegetacao de caatinga do semiarido brasileiro. Em cada uma das duas espécies, foram
analisadas arquitetura e funcionamento hidraulico, considerados atributos que refletem bem a
capacidade de absorcéo e utilizacdo do recurso agua a partir da capacidade de conducéo hidrica
e a resisténcia a cavitacdo e ao embolismo (SPERRY; TYREE, 1990; TYREE et al., 1993).
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2 MATERIAL E METODOS

2.1 Local de estudo

O estudo foi realizado em uma éarea de Caatinga, na Reserva Particular do
Patrimonio Natural Serra das Almas (RPPNSA) (5°6'58.1" S e 40°52'19.4" W), parte sul do
planalto da Ibiapaba (5°07°03” S; 40°52°20” W, 300m de altitude), no nordeste semiarido do
Brasil (COSTA; ARAUJO, 2012). O clima da regi&o é do tipo BSh, no sistema de Képpen-
Geiger (PEEL et al., 2007). O diagrama climético da série historica (1982-2012) demonstra que
ha& uma estacdo chuvosa (janeiro a maio) e uma estacao seca (junho a dezembro) bem definidas
(Figura 1). A precipitacdo média anual € 708 mm, mas varia bastante entre os anos: em 2003,
as chuvas foram acima da média (901 mm), e no ano de 2012 a precipitacdo total anual foi de
apenas 222 mm (Figura 1). A temperatura média anual é de 27°C, com pequena varia¢do anual,
minima de 21°C nos meses mais frios (marco a junho) e maxima de 36°C nos meses mais
guentes (outubro a dezembro). Os dados sobre precipitacédo e temperatura foram obtidos a partir
da estacdo climatologica do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET), localizada no
municipio de Crateus, a 25 km de distancia da area de estudo e em altitude similar.

Para este estudo, foram selecionadas as especies Mimosa tenuiflora (Willd) Poir.,
conhecida popularmente por Jurema-preta, e M. caesalpiniifolia Benth, conhecida por Sabia,
por serem as Unicas congéneres do género Mimosa que coocorrem na area (COSTA; ARAUJO,
2012). Além disso, conforme Simon et al. (2011), o género Mimosa é monofilético e
compartilha ancestral comum recente. Portanto, € um grupo ideal para testar se ha conservagéo
filogenética de nicho e se possiveis resultados que demonstrem divergéncia funcional ndo sdo

devido a distancia taxonomica.
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Figura 1 — Diagrama climatico de Walter e Lieth

Crateus 5°10S - 40°40°'W (297 m) Crateus 5°10’S - 40°40°'W (297 m)
1982-2012 28C 708 mm 2012 29C  222mm
q — 300 A r 300
C mm C mm
50 17 100 50 100

- Excedente Hidrico Estacdo chuvosa . " .| Estacdo seca

Fonte: Elaborado pelo préprio autor.
Figura 1 — Diagrama climatico de Walter e Lieth referente a média histérica (1982-2012) e ao periodo de estudo
da arquitetura e funcionamento hidraulico (2012) para Crateds, no estado do Ceard, nordeste do Brasil. R

environment, packageclimatol.
2.2 Area foliar especifica (AFE) e massa foliar por area (MFA)

Para avaliar o investimento em éarea foliar e biomassa e, consequentemente, inferir
sobre o investimento em desenvolvimento de tecidos, foram calculadas a area foliar especifica
(AFE) e a massa foliar por area (MFA). A AFE é a area foliar dividida por sua massa seca,
expressa em mm? mg* (CORNELISSEN et al., 2003). A AFE foi medida durante o periodo
chuvoso, em folhas totalmente desenvolvidas e dispostas no ramo em posi¢Oes similares de
incidéncia de radiacdo solar. Foram selecionados cinco individuos adultos de cada espécie e de
cada individuo foram coletadas 70 folhas. Em seguida, cada uma das folhas foi umedecida com
papel toalha, colocada individualmente em sacos de papel e transportada para o laboratoério.
Cada folha foi digitalizada para possibilitar o calculo da area foliar através do freeware software
Image J (NIH, Bethesda, MD, EUA, http://rsbweb.nih.gov/ij/). Apés a digitalizacdo, cada folha

foi novamente embalada e colocada para desidratagdo em estufa a 60 °C por quatro dias,

conforme método proposto por Jacobsen et al. (2008). Apds a desidratacdo, foi calculada a


http://rsbweb.nih.gov/ij/
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massa seca de cada folha utilizando-se uma balancga analitica de precisdo ACCULAB (ALC-
80.4). A MFA ¢ 1/AFE, expressa em mg mm2 (CORNELISSEN et al., 2003).

2.3 Densidade da madeira

Para analisar possiveis diferencas de tolerancia a seca entre as espécies, foi
calculada a densidade da madeira pela razéo entre 0 peso seco e 0 peso da madeira sem casca e
saturada em agua destilada (g.cm), com base em adaptacdo do método proposto por Barbosa
e Fearnside (2004).

Foram retiradas amostras de caule, a altura de 1m, de cinco individuos adultos de
cada espécie. Trés discos sem casca de diametros similares foram seccionados de cada amostra
e imersos em agua destilada para saturacdo por um periodo de cinco dias. Posteriormente, 0s
discos foram mergulhados em béquer, graduado em mL, com agua destilada, sobre uma balanga
de preciséo de 0,05g (Bel engineering), para determinacdo do volume de caule deslocado pela
agua. Para determinacdo do peso seco (g), apés a pesagem dos discos saturados em agua
destilada, estes foram colocados para secagem em estufa de circulagdo de ar a 105°C e feitas

medicdes a cada 12h, até atingir peso constante.

2.4 Anatomia do xilema e condutividade potencial (Kp)

Para analise da arquitetura hidraulica de cada espécie, foi descrita a anatomia do
xilema e mensurada a condutividade potencial (Kp). As medidas anatdmicas do xilema —
densidade e diametro de elementos de vaso - do caule foram feitas com o objetivo de explicar
a densidade da madeira, e as do ramo com a finalidade de entender o funcionamento hidraulico,
juntamente com as medidas de vulnerabilidade a seca. Em cada um dos cinco individuos
selecionados para a analise da densidade da madeira, foram coletados segmentos amostrais de
4-5 cm de comprimento dos caules e ramos, com perimetro medindo aproximadamente 8 cm e
3 cm, respectivamente. Para as amostras de caules, foram feitos cortes transversais com
aproximadamente 20 um de espessura com o auxilio de um micrétomo manual. Para as
amostras de ramos foram feitos cortes transversais com 7-10 um de espessura através de
micrétomo automatico (Leica).

Visando aumentar o contraste visual das células e, consequentemente, facilitar a
distingéo entre as celulas do xilema, as secgdes transversais das amostras de caules e ramos
foram coradas com safrablau (KRAUS; ARDUIN, 1997). Para medir a densidade de vasos
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(DV) (nimero de vasos mm?) e didmetro (um) de elementos de vaso foram feitas imagens,
com ampliacdo de 4x, das seccOes transversais com maquina fotografica policromética (Leica
DEC 295), em microscopio optico (Leica DM 1000 LED). As imagens foram obtidas a partir
do software Microscépio Leica Application Suite (LAS) V4.1 e analisadas através do freeware
software Image J (NIH, Bethesda, MD, EUA, http://rsbweb.nih.gov/ij/).

A densidade de vasos (DV) foi analisada atraves da contagem do nimero de vasos

por &rea; a porcentagem de &rea total ocupada por vasos (AV), através razdo entre a soma das
areas dos vasos pela area total observada; e os didmetros dos vasos, a partir da area de limen
dos vasos. Para analisar a distribuicdo de diametro dos vasos nas amostras de ramos, 0S vasos
foram agrupados em classes de frequéncia de tamanho, em intervalos de 18 um, conforme
método de Solla e Gil (2002). Em cada amostra foram medidos pelo menos 20 vasos.

A partir do numero e do didmetro médio dos vasos de cada classe e do nimero total
de vasos das amostras de caules e de ramos das duas espécies foi calculada a média ponderada

(Wm), conforme formula proposta por Tombesi et al. (2010):

27.1= Vel 'Xal .
Wm = 2=t n,caf;:;t classe i (1)

Onde: Vn é 0 nimero de vasos em cada classe; d € o diametro médio de cada classe e; Tn € 0
namero total de vasos observados por amostra.

A condutividade hidréaulica potencial (kp; kg m MPa™ s %) foi calculada para cada
vaso das amostras de ramos, com a lei de Hagen-Poiseuille e descrita por Tyree e Ewers (1991),

e, em seguida, foi feita a distribuicdo de frequéncia para os Kp:

Kp = (=) ¥, (d}) )

1281

Onde: p é a densidade da agua a 20°C (998,2 kg.m3), n € viscosidade da agua a 20°C (1,002 x

10°Pa s) e d é o didametro do vaso (um).
2.5 Analise das trocas gasosas e relacdes hidricas

Com o objetivo de analisar possiveis divergéncias entre as respostas das plantas as

variagdes hidricas ambientais didrias foram medidas as taxas de fotossintese (A), o potencial
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hidrico foliar (), a condutancia estomatica (gs) e Déficit de pressao de vapor (DPV) em cinco
individuos de cada espécie. Como sdo espécies que ocorrem sob um clima sazonal, as medidas
foram realizadas no periodo chuvoso, em um dnico dia, claro e ensolarado, no periodo de 4 as
18h, em intervalos de 2 horas. Para medir as taxas de gs, A e DPV, foram retiradas cinco folhas
de cada individuo, e, imediatamente, realizadas as medicGes em cada folha no Analisador de
Fotossintese (Li-Cor LI-6400XT) — IRGA). Todas as medicBes de trocas gasosas foram
realizadas em condicdes ambientes de temperatura da folha, temperatura do ar e radiacéo
fotossinteticamente ativa na superficie das folhas (CHOAT et al., 2006). Para simulagdo e
controle das variaveis de radiacdo ao longo do dia, no interior da cdmara, foi acoplada uma
fonte de luz vermelho/ azul LED (Li-Cor, Lincoln, NE) e para cada horario de medicédo foi
usado o valor maximo de radiacdo obtido a partir do Sensor quantico de luz (LI 190 Li-Cor,
Lincoln, NE) (4h- 0, 6h-300, 8h-1200, 10h-1800, 12h-2000, 14h-1200, 16h-300, 18h-0 umol
m2 s) (CHAZDON; PEARCY, 1986). Os dados de A sio apresentados somente para os
horérios que apresentam radiacdo (entre 6 e 16h). Em seguida, para medir 0 Wy, as mesmas
folhas foram inseridas, uma por vez, em uma camara de pressdo de Scholander (Soil moisture
- Modelo 3005 F01). O potencial hidrico minimo (Wmin) em ambas as espécies foi obtido a partir
de coleta realizada no inicio de periodo seco, maio de 2012, ao meio dia, quando ainda possuiam

folhas em sua copa, conforme recomendado por Nardini e Salleo (2000).

2.6 Condutividade hidraulica

Para entender a vulnerabilidade a seca foram realizadas anélises de condutividade
hidraulica. Foram selecionados cinco individuos de cada espécie com no minimo 9 cm de
perimetro no nivel do solo por serem considerado adultos reprodutivos. A analise da
condutividade hidraulica foi realizada na estacdo chuvosa, quando a condutividade deve ser
maxima e a embolia minima. Durante a madrugada, em cada um dos cinco individuos de cada
espécie, foram coletados seis segmentos de ramos caulinares com diametros superiores a 5mm.
Imediatamente apos a coleta, a extremidade de cada um dos ramos foi selada com filme pléastico,
e 0 material foi levado ao Laboratorio, a cerca de 2 km de distancia. O maximo comprimento
do vaso (MCV) foi determinado pelo método de injecdo de ar (Brodribb e Field 2000).

A condutividade hidraulica dos ramos foi medida em aparato hidraulico para analise
de fluxo e segundo o0 método de secagem de bancada (SPERRY; DONNELLY’; TYREE, 1988).

Trés folhas de cada um dos cinco ramos de cada espécie foram utilizadas para medir o potencial
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hidrico através de uma cdmara de pressdo de Scholander (Soilmoisture - Modelo 3005 F01), e
o valor médio considerado como correspondente ao potencial hidrico a que o xilema estaria
submetido (Wx). Como as duas espécies apresentaram vasos com comprimentos superiores a 50
cm, as medidas de condutividade hidraulica foram feitas em segmentos de ramos com 20 cm
de comprimento, livres de paredes terminais, e, por isso foi necessario um sistema com baixa
pressao, entre 3-4 KPa, para medir a taxa de fluxo volumétrico (F).

No aparato hidraulico, os ramos foram conectados, por meio de tubos, a um
reservatorio de agua sob pressao em torno de 3-4 KPa. Este sistema foi acoplado a uma balanga
analitica para registrar a variacdo da massa da solu¢do (KCI 10 mmol em &gua deionizada) que
fluiu pelo ramo ao longo do tempo. A taxa de fluxo volumétrico (F) foi registrada em intervalos
regulares de 10 segundos. A taxa de fluxo volumétrica inicial (Fi) foi medida nos ramos em
secagem, e a taxa de fluxo volumétrico maximo (Fmax) foi medida apds da remocéo de
embolismo por meio do flush. O flush consiste na aplicacdo de agua sob pressdo constante de
100 kPa por um periodo de 10 min. A condutividade hidraulica (Kn, kg m s MPa 1) foi
calculada através da formula Kn=F/(AP.L), em que F (kg s™) é a taxa de fluxo e AP (MPa) ¢ a
variacdo de pressao ao longo do comprimento do segmento (L, m). Assim, K; é a condutividade
hidraulica calculada a partir de Fi, € Kmax, @ condutividade calculada a partir de Fmax (SPERRY;
DONNELLY; TYREE, 1988).

2.7 Construcdo das curvas de vulnerabilidade a cavitacao

As curvas de vulnerabilidade descrevem a resisténcia de uma espécie a embolia por
uma relacdo entre o percentual de perda de condutividade (PLC) e o potencial hidrico do xilema
(Wx), obtidos no experimento de condutividade hidraulica. A PLC de cada segmento foi baseada

em Ky, e calculada conforme Pammenter e Vander Willigen (1998):
PLC =100 ( Kmax -Ki ) TKmax (3)
As curvas foram construidas utilizando o método de secagem em bancada proposto
por Sperry, Donnelly e Tyree, (1988). Cada PLC obtido foi relacionado ao potencial hidrico a
que estava submetido através da construgdo de curvas por uma funcdo exponencial sigmaide

(PAMMENTER; VANDER WILLIGEN, 1998):

PLC =100/ (1 + exp (a (¥x - b)) 4)
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Onde: ¥x ¢ o potencial hidrico do xilema, a é o declive m&ximo da curva e b corresponde a
perda de 50% da condutividade hidrica do xilema (Wso).

O potencial hidrico a 50% (¥so) foi utilizado para avaliar a resisténcia a cavitagdo
do xilema nas diferentes espécies, de acordo com Choat et al. (2012). Também foi calculada a
margem de seguranca hidraulica, proposta por Meinzer et al. (2009), utilizando a diferenca

entre 0 Wmin do Xilema, obtido em coleta durante o periodo seco, e 0 Wso.

2.8 Analise estatistica

Para avaliar possiveis diferencas entre as médias de cada espécie quanto as variaveis
densidade da madeira, area foliar especifica (AFE), massa foliar por area (MFA), densidade de
vaso (DV), e area de vaso (AV) foi utilizado o teste T de Student, e para analise da
condutividade hidréaulica potencial (Kp) foi utilizado o teste de Fisher no software estatistico
(R Development Core Team). Para verificar possiveis diferencas entre as espécies, por horario,
em relacdo ao potencial hidrico foliar (ww), @ condutancia estomatica (gs), e a taxa fotossintética
(A), foi realizada uma analise de variancia com dois fatores (ANOVA, two- way).

Para verificar se havia correlagdo entre as variaveis yw, gs, € déficit de pressao de
vapor (DPV) em cada espécie, foi calculada correlacdo de Spearman (r) através do software
estatistico R.3.0.1 (R Development Core Team). As curvas de vulnerabilidade a cavitacdo
foram comparadas, através da analise da soma dos quadrados dos residuos (ASQR), que
envolve a comparagdo da soma dos quadrados dos residuos para hipétese de que as curvas sdo
coincidentes (HADDON, 2001) utilizando-se o software estatistico R.3.0.1 (R Development
Core Team). A significancia estatistica (p) foi de 0,05 para todas as comparacdes.
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3 RESULTADOS

3.1 Area foliar especifica (AFE) e massa foliar por area (MFA)

As espécies diferiram quanto a area foliar especifica (AFE) (t-test, p<0,001).
Mimosa caesalpiniifolia apresentou maior média de area foliar especifica (14,49 + 0,21 mm?
mg™) do que M. tenuiflora (9,20 + 0,14 mm? mg™). Quanto & massa foliar especifica (MFA),
M. tenuiflora apresentou maior média (0,11 mg mm2) do que M. caesalpiniifolia (0,07 mg

mm2), 0 que mostra maior investimento em folha.

3.2 Densidade da madeira, anatomia do xilema e condutividade potencial (Kp)

As médias de densidade da madeira das espécies: M. tenuiflora (0,7213 + 0,0438
g/cm®) e M. caesalpiniifolia (0,7326 + 0,0279 g/cm®) ndo diferiram entre si (t-test, P<0,05).
Conforme a classificacdo de Borchert (1994), ambas apresentam madeira com densidade
considerada intermediaria. Embora ndo haja diferenca na densidade da madeira, as espécies
diferem entre si na anatomia do xilema do caule. M. tenuiflora apresentou maior densidade de
vasos (DV), maior proporc¢do de area total ocupada por vasos (AV) e maior média ponderada
do diametro dos vasos (Wm) que M. caesalpiniifolia (Tabela 1).

Nos ramos, ambas as espécies apresentaram maior concentracdo de vasos nas trés
classes de menor diametro (63,27% M. tenuiflora e 51,52% M. caesalpiniifolia) e menor
concentragéo nas trés classes de maior didmetro (2,67% e 1,52%, respectivamente) (Figura 3.a).
Entretanto, M. caesalpiniifolia apresentou maior proporcéo de vasos em classes intermediarias
(mais de 45%) do que M. tenuiflora (Figura 3.a). A média ponderada dos diametros (Wm) foi
maior nos ramos de M. caesalpiniifolia (Tabela 1). Porém, ndo houve diferenca significativa (t-
test, p<0.05) na densidade de vasos (DV) e na area total ocupada por vasos (AV) (Tabela 1).
Apesar de ndo diferirem na densidade dos vasos, a maior condutividade potencial (Kp) em M.
tenuiflora (F= 26,33, p<0,05) é devido & maior proporcdo de area de vasos (AV) e a maior

quantidade de vasos nas classes de didmetros maiores que em M. caesalpiniifolia (Tabela 1).
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Tabela 1. Dados de densidade de vasos (DV), porcentagem da area de vasos (AV), média ponderada dos diametros
em funcdo das classes (Wm), condutividade potencial (Kp) e significancia estatistica (p) registrados na analise

anatdmica de caules e ramos das espécies M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia.

M. tenuiflora M. caesalpiniifolia p

DV (mm) 0,0185 0,0101 0,0003

CAULE AV (%) 14.21 5,86 0,0079
Wm (um) 91,70 80,66 -

DV (mm) 0,0529 0,0289 0,3349

RAMO AV (%) 9,96 7,65 0,3095
Wm (um) 48,87 54,71 -

Kp (kg m MPa?s 1) 6,086 2,113 0,0078

Fonte: Dados da pesquisa.
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Figura 2 - Distribuicdo da frequéncia de didmetro dos vasos do xilema.
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Fonte: Elaborado pelo prdprio autor.

Figura 2 - (a) e da condutividade tedrica (Kp) (b) em ramos de M. tenuiflora ] em caesalpiniifolia .
Os gréaficos mostram o nimero de vasos em 9 classes de tamanho como porcentagens do nimero total de vasos e
a contribuicdo tedrica de cada classe de tamanho para a condutividade hidraulica potencial. Condutividade
hidraulica potencial foi calculada pela lei de Hagan-Poiseuille.
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3.3 Potencial hidrico foliar (¥w), condutancia estomatica (gs) e taxa fotossintética (A)

O potencial hidrico foliar (¥w) de ambas as espécies foi negativamente
correlacionado com o déficit de pressdo de vapor (DPV) (M. tenuiflora: r =-0,603, p< 0,05; M.
caesalpiniifolia: r =-0,321, p<0,05). Porém, ao longo do dia as respostas das espécies diferiram
entre si nos valores de Ww (Figura 4.a). Apenas na madrugada (4h), os valores de ¥\ foram
similares, horario em que o W é considerado similar ao potencial hidrico do solo. A medida
que o DPV aumentou, o Ww de M. tenuiflora tornou-se mais negativo até atingir o minimo de -
2,564 Mpa, enquanto o de M. caesalpiniifolia mante-se aproximadamente constante ao longo
do dia, com valor minimo de -0,584 Mpa.

A condutancia estomatica (gs) nas duas espécies foi similar ao longo do dia, ambas
apresentando reducdo da gs ao meio dia e reabertura estomatica as 14h (Figura 4.b). Foi
registrada diferenca apenas nos valores referentes ao horério de 16h, quando M. caesalpiniifolia
apresentou valores mais baixos, 0,024 mmol.m?2.s? que M. tenuiflora, 0,124 mmol.m?s?
(Figura 4.b). Ambas apresentaram correlacdo positiva entre a gs e o DPV (M. tenuiflora: r =
0,161, p< 0,05); M. caesalpiniifolia: r =0,017, p>0,05), e correlacdo negativa entre gs e Ww (M.
tenuiflora: r = -0,213, p< 0,05; M. caesalpiniifolia: r =-0,199, p<0,05) e rela¢do linear
significativa entre gs e W (M. tenuiflora: r> = 0,353, p< 0,05; M. caesalpiniifolia: r?=-0,211,
p<0,05) (Figura 5).

A taxa fotossintética (A) ao longo do dia em ambas as espécies também foi similar
na maioria dos horarios, com variacdo apenas nas medidas de 12h e 16h. Nesses dois horarios,
M. caesalpiniifolia apresentou maior depressdo da taxa, 17,214 pmol ms, enquanto a maior

depressdo em M. tenuiflora foi de 21,336 umol m2s™.
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Figura 3 — Comportamento diario de folhas de M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia em resposta ao Déficit de
Presséo de Vapor (DPV).
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Fonte: Elaborado pelo préprio autor.

Figura 3— Comportamento diério de folhas de M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia em resposta ao Déficit de Press&o
de Vapor (DPV). (a) potencial hidrico foliar (¥w), (b) condutancia estomatica (gs) e (c) taxa fotossintética (A), no
periodo chuvoso do ano de 2012,*** p<0,001, ANOVA.
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Figura 4 — Correlago entre a condutancia estomatica (gs) e o potencial hidrico foliar (V).
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Fonte: Elaborado pelo préprio autor.

Figura 4 — Correlagdo entre a condutancia estomética (gs) e o potencial hidrico foliar (‘¥) das espécies (a) M.
tenuiflora e (b) M. caesalpiniifolia. As equagdes lineares sdo y= 0.0463 - 0.078x para M. tenuiflora, com r?=
0.3531 ey =0.032 - 0.3587x para M. caesalpiniifolia, com r2 =0.211, P <0,05.

3.4 Curvas de vulnerabilidade a cavitacao

As duas espécies diferiram significativamente entre si na forma das curvas de
vulnerabilidade hidraulica a cavitagdo (ASQR, F=20,12;p <0,001) (Figura 6). M.
caesalpiniifolia perdeu 50% da condutividade hidraulica (Wso) sob o potencial hidrico de -2,6
MPa e a curva de vulnerabilidade a cavitacdo apresentou maior inclinacdo (a= 0,55) do que a
de M. tenuiflora (a= 0,48), que perdeu 50% de condutividade sob um potencial de -4,4 MPa. O
Ymin do Xxilema no periodo seco, foi de -3,0 MPa para M. tenuiflora e de -1,4 MPa para M.
caesalpiniifolia. A margem de seguranca hidraulica (¥min — Wso) foi menor em M.
caesalpiniifolia (+1,17) do que em M. tenuiflora (+1,36).
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Figura 5 — Curvas de vulnerabilidade a cavitacao.
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Figura 5 — Curvas de vulnerabilidade a cavitagdo demonstrando percentual de perda de condutividade hidraulica
(PLC) em funclo da pressdo do xilema (Potencial hidrico). As linhas verticais indicam o Wso para M.
caesalpiniifolia (tracejado) e M. tenuiflora (sélido). n=5 plantas por espécie.
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4 DISCUSSAO

As duas espécies, embora congéneres e coocorrentes, divergiram quanto a
arquitetura e funcionamento hidraulico. Esses resultados vao de encontro as hipéteses teoricas
apresentadas por autores, como Keddy e Weiher (1999), Webb et al. (2002) e Cavander-Bares,
Keen e Miles (2006), de que aonde o filtro ambiental é o processo ecoldgico dominante as
especies filogeneticamente relacionadas apresentam conservacgéo filogenética de nicho. Hao et
al. (2008) também sugeriram que a filogenia tem efeito mais forte do que habitat na
determinacdo de tragos hidraulicos. Entretanto, no nosso trabalho, a divergéncia funcional foi
o fator que melhor explicou a coexisténcia das espécies congéneres, independente do habitat.

Embora Hacke et al. (2001) e McCulloh et al. (2012) tenham afirmado que a
densidade da madeira pode ser um bom parametro para relacionar a tolerancia da planta ao
estresse hidrico por influenciar na resisténcia a seca, ndo foi considerada como um bom preditor
nesse estudo, pois mesmo apresentando densidades similares, a arquitetura e funcionamento
hidraulico foram distintos. Zanne et al. (2010) demonstraram que densidade da madeira e a
condutividade podem ser dissociadas em plantas de madeira densa devido as caracteristicas dos
vasos. Também foi encontrada essa dissociacdo nas espécies estudadas. Mimosa tenuiflora
apresentou maior densidade de vasos e maior média ponderada dos didmetros no xilema do
caule que M. caesalpiniifolia. Logo, as espécies apresentam densidades de madeira similares e
caracteristicas anatdmicas diferentes, o que sugere niveis de eficiéncia e seguranca hidraulica
distintos. O xilema do caule mais seguro de M. caesalpiniifolia é esperado devido a sua maior
sensibilidade a pressdes negativas, sendo resistente a variacdes do potencial hidrico inclusive
durante a estacdo chuvosa, que ocorre em pulsos de disponibilidade hidrica.

Apesar de M. caesalpiniifolia apresentar xilema do caule mais seguro, € uma
espécie decidua, e as deciduas adotam estratégia de evitacdo a seca através da perda de folhas
no periodo de maior estresse hidrico (EASMUS, 1999). Mimosa caesalpiniifolia apresentou
também maior investimento em area foliar por unidade de biomassa que M. tenuiflora, o que,
de acordo com Poorter e Bongers (2006), deveria levar a maior taxa fotossintética, e
consequentemente maior assimilagdo de carbono. Conforme Easmus (1999), espécies tropicais
de folha caduca devem apresentar maiores taxas de fotossintese como meio de compensar a
perda de oportunidade para o ganho de carbono com a queda das folhas. Entretanto, os
resultados ndo confirmam a afirmativa de Easmus (1999) e Poorter e Bongres (2006), pois M.

caesalpiniifolia apresentou taxas de fotossintese semelhantes as de M. tenuiflora na maior parte
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do dia, apesar desta Ultima ser sempre verde, e menor taxa de fotossintese nos horarios de maior
DPV, em consequéncia da reducdo da abertura estomatica.

Espécies com as caracteristicas descritas para M. caesalpiniifolia, conforme
McDowell et al. (2008), apresentariam altas taxas de mortalidade em situacdes de seca mais
severa por falta de carbono para atividades metabdlicas. O fato de uma espécie decidua nao
diferir de uma espécie sempre-verde em termos de assimilacdo de carbono, como é o caso da
M. caesalpiniifolia em comparacdo com M. tenuiflora, sugere que a espécie decidua pode
apresentar alta taxa de mortalidade nos anos em que a precipitacédo for abaixo da média. Em um
trabalho de recenso com intervalo de cinco anos realizado na mesma &rea de estudo, Menezes
BS (dados néo publicados) verificou que M. caesalpiniifolia foi a espécie que apresentou maior
taxa de mortalidade.

Espécies que ndo diferem quanto a resposta de condutancia estomatica, mas
apresentam diferencas nos valores de Wmin, cOMO € 0 caso de M. caesalpiniifolia e M. tenuiflora,
diferenciam-se em relagdo ao balanco hidrico, conforme Jacobsen et al. (2008). M. tenuiflora
demonstrou ser mais tolerante a seca que M. caesalpiniifolia, com menor controle estomatico,
e potencial hidrico que varia ao longo do dia de acordo com as condi¢des ambientais, o que de
acordo com Tardieu e Simonneau (1998) evidencia comportamento anisohidrico. Segundo
West et al. (2008), sdo consideradas espécies anisohidricas as que mantém as trocas gasosas
em detrimento da diminuicdo do potencial hidrico. Esse tipo de comportamento, de acordo com
McDowell et al. (2008), proporciona a manutencdo da taxa fotossintética ao longo do ano e,
consequentemente, a manutencdo do ganho de carbono, o que confere a planta maior
capacidade de investimento em desenvolvimento de tecidos.

Ao contrério do que foi registrado no caule, o fato de M. tenuiflora apresentar ramos
com mais de 60% dos vasos entre as menores classes, indica que a arquitetura hidraulica dos
ramos desta espécie é consistente com o transporte hidraulico mais seguro, ou seja, com menor
susceptibilidade a cavitacdo. Entretanto, apenas 0s 2.6% de vasos em classes de maior tamanho
implicaram em maior condutividade hidraulica potencial (Kp) que a M. caesalpiniifolia, o que
também sugere maior eficiéncia hidraulica, visto que o Kp é calculado a partir das medidas de
didametro de vasos elevado a quarta poténcia, segundo a lei de Hagen-Poisseuille (TYREE;
EWERS, 1991). Esse resultado mostra que a espécie M. tenuiflora apresenta divisédo de trabalho
em relagdo ao transporte hidrico, e pode, durante uma seca intensa sofrer embolia em vasos
maiores, mas manter a condutividade em vasos de menor didmetro.

Espécies que mantém o potencial hidrico foliar diario aproximadamente constante

e possuem forte controle estomatico, semelhante ao que ocorre com M. caesalpiniifolia,
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apresentam comportamento isohidrico, segundo Pons e Welschen (2003). De acordo com West
et al. (2008), a regulacao do potencial hidrico da planta em detrimento de trocas gasosas confere
a planta menor ganho de carbono durante o ano e, portanto, menor investimento em tecidos. A
grande proporcdo de vasos dos ramos nas classes de tamanho intermediario, que resulta na
maior media ponderada, indica que a arquitetura hidraulica de M. caesalpiniifolia é consistente
com o transporte mais eficiente da &gua, embora o Kp tenha resultado em menor valor, devido
a menor frequéncia de vasos nas classes de maior didmetro em comparacao com M. tenuiflora.
Porém, apresentar maior eficiéncia no transporte de agua em funcéo de vasos com diametros
maiores pode tornar uma espécie que vive em ambientes com o recurso agua ofertado em forma
de pulso, mais vulneravel a cavitagéo.

Considerando ambientes sazonalmente secos, Hacke e Sperry (2001) propuseram
gue um sistema mais eficiente no transporte hidraulico, geralmente é menos resistente a seca.
Segundo Easmus (1999), as diferencas nas respostas fisioldgicas a sazonalidade da precipitacéo
sdo reflexos das diferencas no grau de deciduidade entre as espécies, o que pode justificar o
fato de duas espécies congéneres e coocorrentes diferirem na fenodinamica foliar. M.
caesalpiniifolia apresenta um sistema hidraulico mais eficiente do que M. tenuiflora e maior
vulnerabilidade & cavitacéo, refletida na deciduidade foliar como estratégia de evitar a seca.

A maior declividade da curva de vulnerabilidade a embolia e a perda de 50% da
condutividade hidraulica (Ws0) a um potencial hidrico foliar menos negativo verificada em M.
caesalpiniifolia, demonstra que esta espécie deve apresentar maior potencial de risco no
funcionamento hidraulico. Além disso, a margem de seguranca hidraulica, que segundo Choat
et al. (2012), quantifica o grau de conservadorismo na estratégia hidraulica da planta, € menor
para M. caesalpiniifolia e indica que essa planta deve experimentar maior frequéncia de embolia
e, portanto, maior potencial de risco a falha hidraulica.

Em termos de funcionamento hidraulico, as duas espécies, apresentaram respostas
similares aos resultados ja encontrados por Choat et al. (2005) e Fu et al. (2012). Esses autores
demonstraram que espécies deciduas apresentam maior eficiéncia hidraulica, mas, sob estresse
hidrico, sdo mais vulneraveis a cavitacao do que espécies perenes coocorrentes. Porém, espécies
perenes, anisohidricas, conforme, McDowell (2011), embora apresentem a estratégia de manter
a assimilacdo de carbono durante a seca, correm maior risco de disfuncdo do xilema, caso a
seca seja suficientemente intensa para diminuir o Wy do solo abaixo dos potenciais hidricos que
induzam falha hidréulica.

Em conclusdo, espécies congéneres que habitam ambientes sazonalmente secos

onde predomina o filtro ambiental deveriam apresentar conservagéo filogenética de nicho. No
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entanto, este estudo de caso demonstrou que para estas espécies de Mimosa coexistirem, a
divergéncia nos atributos funcionais relacionados a aquisi¢do e uso de agua foi mais relevante
do que a conservacdo filogenética de nicho, com a finalidade de minimizar os efeitos da
competicdo em um ambiente com recurso limitante. Como afirmaram Kelly et al. (2008), pares
de espécies congéneres coexistentes devem interagir de forma diferente de pares de espécies
selecionadas ao acaso em uma comunidade. E, portanto, a coexisténcia local de espécies

congéneres na natureza é considerada rara e a competicao pode ser o processo limitante.
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